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En el Parque Nacional Natural Chingaza, existen zonas invadidas por gramíneas 
exóticas, producto de actividades agropecuarias que se realizaban en áreas que ahora 
son parte de la zona protegida. Estas gramíneas son una barrera para la regeneración 
natural, y por esta razón es necesaria la implementación de estrategias que permitan la 
eliminación de las coberturas exóticas y la supervivencia y crecimiento de especies 
nativas. Esta investigación consistió en probar matrices de leguminosas arbustivas 
(Lupinus bogotensis) y rasantes (Lupinus monserratensis) para el control de las 
gramíneas y la formación de núcleos de restauración con cuatro especies de plantas 
nativas reubicadas desde zonas sin invasión. Las plantas reubicadas pertenecen a las 
formas de vida roseta (Puya trianae y Paepalanthus alpinus), y arbusto (Arcytophyllum 
nitidum y Pentacalia ledifolia). La selección de especies se hizo después de un estudio 
previo que las identificó como las más aptas para ser empleadas en la estrategia de 
reubicación. Se ubicaron 72 parcelas de tres metros cuadrados en las que se removió la 
biomasa epígea e hipógea de pastos. Posteriormente, se plantaron las coberturas 
arbustivas y rasantes de Lupinus spp. a diferentes densidades (alta, media y baja) y se 
trasplantaron las especies seleccionadas para la reubicación. Se monitoreo la cobertura, 
la altura y la supervivencia de las especies trasplantadas, y la cobertura de pastos y 
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leguminosas. Adicionalmente, se monitoreo la temperatura y la humedad relativa en 
coberturas control, arbustivas y herbáceas. A densidad media (60 cm de distancia de 
siembra), los dos hábitos de leguminosas controlaron la regeneración de pastos exóticos 
por espacio de 15 meses, sin afectar significativamente a las plantas reubicadas. El 
hábito rasante fue más efectivo que el arbustivo para el control de las gramíneas, debido 
a que logró una cobertura más homogénea. Por otro lado, la cobertura arbustiva tuvo la 
ventaja de amortiguar la temperatura y la humedad relativa, lo que puede contribuir a 
reducir el estrés hídrico sobre las plantas reubicadas. Las especies reubicadas 
responden de forma diferencial al trasplante, al Lupinus spp. y a la densidad de siembra, 
sin embargo, en forma general se concluye que las reubicaciones son una estrategia 
efectiva para restaurar zonas de páramo alterado. Aspectos como la forma de vida de las 
plantas reubicadas, el hábitat de origen, las condiciones del sitio de reubicación y las 
condiciones climáticas, se identificaron como variables claves que influyen en la 
supervivencia y el crecimiento de las plantas. Adicionalmente, las reubicaciones tienen la 
ventaja de enriquecer las parcelas con especies que se asocian al trasplante, las cuales 
sobreviven hasta el final del experimento contribuyendo de esta manera a enriquecer la 
composición y la estructura de las áreas intervenidas. 
 




In several areas of the National Park Chingaza is possible to observe areas invaded by 
exotic grasses, which are products of agricultural activities carried out before being 
declared as a national protected area. These grasses act like a barrier for natural 
regeneration. For this reason, it is necessary to implement strategies that eliminate alien 
species and allow the survival and growth of native ones. This research evaluated how 
shrub (Lupinus bogotensis) and herbaceous legumes (Lupinus aff. monserratensis) 
matrices can control grasses growth and contribute with the formation of restoration units 
composed by four native plants species relocated from areas without invasion. The 
relocated plants belong to the life forms rosette (Puya trianae, Paepalanthus alpinus) and 
shrub (Arcytophyllum nitidum and Pentacalia ledifolia). Epigeal and hypogeal pasture 
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biomass was removed in 72 plots of 3 square meters. Subsequently, shrub and 
herbaceous cover of Lupinus spp. were planted at different densities (high, medium and 
low), and then species selected for relocation were transplanted. Coverage, height and 
survival of transplanted species and coverage of grasses and legumes were recorded. At  
medium density (60 cm sowing distance), the two habits of legumes controlled pulses of 
exotic pastures for 15 months, without affecting significantly  the establishment of 
relocated plants. However, grass control was more effective using herbaceous habit than 
the shrubs habit because the herbs generate a more uniform coverage. Grass control was 
more effective using herbaceous habit than the shrubs habit. Otherwise, the shrub cover 
buffered temperature and relative humidity of the plot, and that could help to reduce water 
stress on the relocated plants. Relocation is a useful strategy for restoration of páramo; 
however, each species of relocated plants responds differently to the type of Lupinus spp. 
and the density of sowing. 
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Los páramos son ecosistemas tropicales localizados entre el límite superior de la 
vegetación boscosa (3.200-3.800 m de altitud) y el límite inferior de las nieves perpetuas 
(4.400-4.700 m de altitud) en los sistemas andinos de Venezuela, Colombia y Ecuador, y 
con extensiones en Costa Rica y Panamá (Cleef 1978, Luteyn 1999, Rangel-Ch. 2000, 
Vargas y Pedraza 2004). El ecosistema de páramo se considera un área prioritaria de 
conservación no solo por sus altos niveles de biodiversidad y endemismo (Gentry 1995), 
sino por la gran cantidad de servicios ambientales, dentro de los cuáles sobresale su 
papel como regulador hídrico (Vargas y Pedraza 2004). A pesar de su importancia, este 
ecosistema, y el resto los ecosistemas andinos, se encuentra entre los más amenazados 
del país debido a sus altas tasas de transformación ligadas a la expansión de la frontera 
agrícola (Etter y van Wyngaarden 2000).  
 
Las labores agropecuarias alteran drásticamente el régimen de disturbios y por tanto 
provocan cambios en la composición de especies, la estructura y la función del 
ecosistema (Vargas 1997, Vargas et al. 2002). En las zonas de páramo, el resultado final 
es una comunidad vegetal dominada por gramíneas introducidas junto con algunas 
especies que pueden tolerar las condiciones de potrero (Vargas et al. 2002). Esta 
comunidad vegetal difiere ampliamente de la original, no presta los servicios ambientales 
que brindaba la inicial, es propensa a la erosión, presentan una alta compactación del 
suelo y  pueden conducir a tierras totalmente degradadas.  
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El desempeño relativo de especies nativas e invasoras varía dependiendo de las 
condiciones ambientales y del régimen de disturbio establecido. Los núcleos de 
restauración (Yarraton y Morrison 1974, Reis et al. 2010) abarcan un conjunto de 
estrategias que buscan la restauración ecológica de áreas invadidas por especies 
exóticas a través de la modificación progresiva de las condiciones ambientales del sitio y 
la reducción de la habilidad competitiva de las especies invasoras frente a las nativas. En 
estos núcleos una especie determinada fomenta un ambiente adecuado para el 
establecimiento de otras especies a través de modificaciones estructurales. De esta 
forma se promueven una serie de procesos ecosistémicos que a su vez conducen a 
metas funcionales (e.g. atracción de dispersores por medio de la siembra  especies 
zoócoras). Estas metas funcionales pueden llevar a la consecución de los estados finales 
deseados, como por ejemplo, la recuperación parcial de la complejidad florística del área 
restaurada (Pfadenhauer 2001). Esta técnica requiere manejar la vegetación de tal forma 
que se fomenten interacciones ecológicas positivas entre las especies de interés e 
interacciones negativas con las invasoras, con el fin de que sean controladas y 
gradualmente eliminadas. De esta manera se logra una de las metas principales de la 
restauración ecológica que es reducir la susceptibilidad del ecosistema a la invasión y 
lograr que el sistema se vuelva autosostenible (Parker 1997). 
 
Una interacción de facilitación se define como el encuentro entre individuos, en el que al 
menos uno de los participantes se favorece y no se causa daño a ninguno (Stachowicz 
2001). Este tipo de interacción ecológica empezó a recibir gran atención en las últimas 
dos décadas y ahora se reconoce que, junto con la competencia, es como una fuerza 
esencial en la estructuración de las comunidades vegetales (Brooker y Callaway 2009).  
 
El balance entre competencia y facilitación puede cambiar durante el ciclo de vida de la 
planta niñera y la facilitada (Verdú et al. 2004). Algunos autores reportan que la 
facilitación gradualmente se convierte en competencia en la medida en que la planta 
facilitada incrementa su rendimiento en detrimento de la especie niñera (Valiente-Banuet 
et al. 1991). Otros encontraron que la importancia de la facilitación tiende a 
incrementarse a lo largo de gradientes de estrés abiótico, mientras que la importancia de 
la competencia disminuye (Callaway et al. 2002). La facilitación también puede tornarse 




a fluctuaciones en el ambiente (Valiente-Banuet y Verdú 2008). Autores como Valiente-
Banuet y Verdú (2008, 2013), adicionalmente proponen que la distancia filogenética entre 
especies que coexisten influye en el balance entre facilitación y competencia, basados en 
el hecho de que las especies relacionadas tienden a ser fenotípicamente similares y a 
competir por nichos similares. Conocer los atributos vitales de las especies que 
interactúan en esencial para tratar de predecir el balance entre competencia y facilitación 
y las posibles trayectorias sucesionales. 
 
El estudio de los rasgos de historia de vida (RHV) es una herramienta crucial para la 
selección especies en experiencias de restauración ecológica (Kolb y Diekmann 2005), 
ya que permiten plantear hipótesis sobre las interacciones que pueden presentarse entre 
las especies de interés. En experiencias de restauración ecológica en ecosistemas de 
bosque altoandino invadidos por retamo espinoso y especies forestales exóticas, la 
selección de especies de acuerdo a su RHV y la creación de núcleos de regeneración 
con matrices de leguminosas arbustivas, potenciaron interacciones positivas para las 
especies de interés, logrando la restauración parcial de las áreas intervenidas (Vargas et 
al. 2007, Vargas et al. 2009). 
 
Uno de los inconvenientes que se pueden presentar al iniciar un proyecto de restauración 
es la propagación de las especies de interés, y en el caso de las especies de alta 
montaña este es un asunto especialmente problemático. La poca oferta de semillas de 
algunas especies, la baja viabilidad de algunas semillas y las exigencias ambientales 
para la germinación, son algunos de los problemas que se presentan al momento de 
propagar especies de páramo (Rodríguez-Castillo 2012). La técnica de rescate y 
trasplante de juveniles ofrece una solución alternativa para esta situación. Esta técnica se 
uso en el PNN Chingaza para propagar especies desde zonas de regeneración con alta 
densidad de juveniles hacia zonas de potrero, logrando una alta sobrevivencia que llevo 
a la creación de pequeños núcleos de regeneración dentro de las áreas invadidas por 
gramíneas exóticas (Rojas-Zamora et al. 2014).  
 
Este manuscrito tiene por objeto describir una experiencia de restauración en zonas de 
páramo invadidas por gramíneas exóticas. En esta experiencia se usaron matrices de 
leguminosas arbustivas (Lupinus bogotensis) y postradas (Lupinus aff. monserratensis) 
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para controlar los pastos y facilitar el crecimiento de individuos trasplantados desde 
zonas no alteradas hacia  zonas invadidas. El documento se divide en cuatro partes, en 
el primer capítulo, se describe la zona de vida páramo. Luego se contextualiza la 
investigación describiendo la comunidad de referencia en términos de composición y 
estructura de la vegetación, variables climáticas y suelo. Se describe como se hizo la 
selección de las  especies que se usaron en la experiencia y se exponen algunos 
atributos funcionales. El segundo capítulo, es una revisión del concepto de facilitación y 
el uso Lupinus spp. en experiencias de restauración en Colombia. Se hace una pequeña 
revisión de los Lupinus spp. presentes en el país  para dar una idea de la oferta existente 
y de su importancia para la restauración en zonas de páramo. El propósito de este 
capítulo, es brindar información teórica importante sobre el concepto de facilitación, la 
cual será importante para formular la propuesta de restauración, que es la última sección 
del documento.  
 
El tercer capítulo resume la experiencia de restauración propiamente dicha. En él se 
exponen los resultados obtenidos en la investigación, los cuales se discuten y se explican 
con la información obtenida en  los capítulos anteriores. En el capítulo final, se exponen 
las conclusiones y recomendaciones que se derivan de la investigación.  
 
En este documento, desde la fase de descripción de los patrones del primer capítulo, 
pasando por la fase de descripción de procesos del segundo hasta llegar a la fase 
inferencial del último, busca dar respuesta a las siguientes preguntas: 
 
 ¿Cómo es el ecosistema de referencia (Páramo), cuáles son los principales 
mecanismos que operan allí, y cuáles son las especies con más potencial para 
ser incluidas en la restauración de zonas páramo alterado invadidas por especies 
exóticas? 
 ¿Cómo opera la facilitación en la sucesión y el ensamble de especies en el 
páramo?, usando como caso de estudio al género Lupinus. 
 ¿La estrategia de reubicación y facilitación por doseles de leguminosas es 






1. Capítulo 1: Comunidad de referencia y 




El levantamiento de la cordillera de Los Andes y los periodos glaciales durante el Plio-
Pleistoceno fueron la base de la estructuración y modelado de los hábitats que 
conforman la alta montaña tropical americana. La altitud condiciona las formaciones 
vegetales que se distribuyen a lo largo de un gradiente climático desde las zonas cálidas 
en los valles y las sabanas, hasta las zonas frías en las partes altas de las montañas, 
lugares en donde suelen ubicarse los Páramos Andinos (Monasterio 1980). 
 
Los páramos pueden ordenarse a lo largo de gradientes en varios niveles: latitudinal, 
altitudinal, climático, suelo y hasta de poblamiento (intervención humana) (Monasterio 
1980). Latitudinalmente, toda la superficie de los páramos se encuentra una ambiente 
tropical. La mayor superficie se localiza aproximadamente entre los 8°N (Colombia y 
Venezuela) y los 2° (Ecuador) (Monasterio 1980, Luteyn y Churchill 1999). Esta situación 
casi ecuatorial condiciona a los páramos a ritmos ambientales cercanos a los patrones 
ecuatoriales: fotoperiodismo tendiente a lo constante, isotermia notable a lo largo del año 
y ciclos climáticos preponderamente diurnos (Monasterio 1980). La estacionalidad hídrica 
es la que introduce los cambios más importantes en este ecosistema. Por ejemplo, Smith 
y Young (1987) encontraron que el crecimiento es típicamente estacional, con altas tasas 
en la temporada de lluvias. La germinación también suele ocurrir durante la época de 
lluvias y la mortalidad de plántulas es alta durante la época seca.  
 
El rango altitudinal sitúa a esta región arriba de los 3000, que representa el límite 
superior del bosque altoandino. Sin embargo, esta cota inferior está sujeta a variaciones 
locales de acuerdo a las diferentes cordilleras, vertientes y laderas, todo en función de 
variables ambientales como precipitación, exposición, pendiente, insolación-nubosidad y 
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la masa relativa de los diferentes sectores de las cordilleras (Monasterio 1980). Su límite 




El gradiente altitudinal más simple es el gradiente altitérmico representado por una 
disminución de la temperatura media próxima a los 0.6 °C por cada 100 m de elevación, 
con ligeras variaciones de acuerdo a las diferentes cordilleras y sus vertientes. Por 
debajo de la zona nival, existe una zonación altitudinal evidente (Monasterio 1980). En 
directa relación con los gradientes altitudinales de precipitación y temperatura está la 
ocurrencia de heladas en los Andes tropicales (fenómeno atmosférico que consiste en un 
descenso de la temperatura hasta el punto de congelación). La frecuencia de heladas es 
más alta a menor precipitación y mayor elevación, y se intensifica en la época seca 
(Sarmiento 1986).  
 
Debido a su posición geográfica cercana a la zona ecuatorial, el clima de los páramos de 
Colombia y el norte de Ecuador están influenciados por las masas de aire de la zona de 
convergencia intertropical. Aunque existen variaciones locales, se puede generalizar que 
se trata de páramos húmedos, con lluvia casi todos los meses del año, y continúa 
saturación en forma de rocío, nubes y niebla. Esto contrasta con las condiciones de los 
páramos del norte de Los Andes (La Sierra Nevada de Santa Marta en Colombia y los 
páramos de Venezuela), en donde hay una marcada estación seca debido a la influencia 
de los vientos del noreste. Los páramos también se tornan secos en su límite latitudinal 
sur (Sur de Ecuador y Norte de Perú) (Luteyn y Churchill 1999). 
 
Desde el punto de vista hídrico se generaliza que los páramos son áreas 
permanentemente húmedas y nubladas. Sin embargo, existe un amplio rango de 
condiciones hídricas desde los páramos permanente húmedos con más de 3000 mm, 
hasta los páramos secos con 623 mm (Monasterio 1980). Según los niveles de 
precipitación, Rangel (2000) propuso que los páramos de Colombia se pueden clasificar 




(entre 1196,5 y 1770 mm), páramos húmedos (entre 1770 y 2344 mm), páramos muy 
húmedos (entre 2344 y 2.918 mm), páramos superhúmedos-pluviales (entre 3492 y 4066 
mm) y páramos pluviales (mayor a 4066 mm). 
  
En resumen, los páramos suelen ser húmedos y fríos, con cambios súbitos en el clima y 
fluctuaciones diarias de temperatura que en la temporada seca pueden ir del punto de 
congelación en la noche (5°C a -11°C), hasta 30°C en el día (25°C-30°C). El ambiente se 
hace más severo para la vegetación a medida que la altitud se incrementa (Luteyn y 
Churchill 1999). Muchos aspectos de la morfología y fisiología de las plantas de páramo 
parecen estar orientados a evitar o tolerar estas fluctuaciones diarias del clima (Smith y 
Young 1987). Las rosetas gigantes, por ejemplo (e.g. especies de Espeletia y Puya), 
tienen adaptaciones que les permiten un aislamiento térmico y el mantenimiento de un 
balance hídrico positivo. Estas adaptaciones morfológicas llevan a las formas de vida 
características de la alta montaña (Hedberg y Hedberg 1979, Körner 2003). 
 
1.1.2 Zonas de vegetación 
Con la salvedad de que existen variaciones locales topográficas y climáticas que pueden 
dar lugar a otros patrones, Cuatrecasas (1958), basado en la altitud y la estructura de la 
vegetación, dividió el páramo en tres grandes zonas que se traslapan: el superpáramo 
(4000-5000 m), el páramo (páramo propiamente dicho) (3500-4400) y el subpáramo 
(2800-3500). La vegetación del superpáramo es muy localizada. Las plantas de esta 
zona deben afrontar fluctuaciones extremas y diarias de radiación y temperatura y 
frecuentes nevadas. La franja de Páramo propiamente dicha incluye comunidades de 
pajonal (principalmente especies de los géneros Calamagrostis y Fetusca) y frailejonales 
(dominados por especies del género Espeletia), los cuales son las formaciones vegetales 
más simbólicas de los páramos andinos. Está franja también es rica en pequeños y 
grandes arbustos que se encuentran dispersos en el pajonal y que se vuelven 
formaciones densas en el subpáramo. Por ser una zona de transición, el subpáramo es la 
zona más diversa y comprende elementos del páramo abierto y del bosque altoandino 
que se encuentra debajo. Presenta mosaicos de arbustos y pequeños árboles dispersos, 
que se reducen en tamaño a medida que se incrementa la elevación, hasta gradualmente 
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dar lugar a la vegetación baja y dispersa de arbustos, gramíneas y hierbas de la franja de 
páramo abierto.  
 
1.1.3 Suelos 
Los suelos del páramo son relativamente jóvenes y poco desarrollados. Los suelos de las 
mayores elevaciones (Superpáramo) son poco profundos, con partículas gruesas, alto 
porcentaje de roca y arena, poca o ninguna producción de materia orgánica y 
consecuentemente baja retención de agua. Son extremadamente infértiles, debido a que 
sin materia orgánica o granos finos, no tienen la capacidad para retener cationes 
intercambiables. En las elevaciones medias (páramo propiamente dicho), los suelos son 
relativamente profundos, húmicos, oscuros o marrones y ácidos (pH de 3.7 a 5.55). 
Suelen estar permanentemente húmedos, o incluso saturados, debido a la gran 
capacidad de retención de agua de su parte orgánica. La parte baja del páramo se 
caracteriza por suelos oscuros, pH moderado y correspondientemente bajos niveles de 
calcio. Presenta bajos niveles de fosforo libre, potasio y nitrógeno relativamente altos y 
reducida captación de estos elementos por las plantas. Más del 10% de su contenido 
orgánico se encuentra en la capa superior, tienen poca o ninguna característica de 
suelos podzólicos (suelo característico de climas fríos y húmedos), y alta capacidad de 
retención de agua (Luteyn y Churchill 1999).   
 
1.1.4 Paleoecología 
La región montañosa del norte Los Andes empezó a emerger en el Paleoceno (hace 5 
ma) y probablemente para el Mioceno ya contaba con relieves bajos cercanos a los 1000 
m. Pero fue en el Plioceno donde se presento el principal levantamiento de Los Andes 
colombianos y se alcanzaron las elevaciones actuales de las tres cordilleras (i.e. 
Cordillera Occidental, Cordillera Central y Cordillera Oriental, que se extiende hasta 
Venezuela) y de la Sierra Nevada de Santa Marta (Van der Hammen y Cleef 1986). El 
bosque Andino superior y los cinturones de páramo empezaron a evolucionar casi en 
forma simultánea durante el Plioceno tardío o el Pleistoceno temprano (2-4 Ma). Según 




presentaron fluctuaciones en las zonas climáticas que producían variaciones en las 
proporciones de los cinturones de vegetación de páramo y bosque. Sin embargo, 
Colinvaux et al. (1997) sugieren que la vegetación andina no respondía al enfriamiento 
glacial o al calentamiento del Holoceno con simples movimientos en cinturones o en 
asociaciones intactas de comunidades vegetales. En vez de eso, estos autores proponen 
que las especies respondían de forma individual de acuerdo a su sensibilidad a la 
temperatura, en donde las asociaciones vegetales eran reformadas y las especies con 
rangos estrechos de tolerancia a la temperatura experimentaban grandes 
desplazamientos.  
 
Dado al relativamente reciente levantamiento de Los Andes, la flora de los hábitats 
altoandinos es joven y se deriva principalmente de la flora de los hábitats de menor 
altura, de la recepción de propágulos desde regiones distintas y la sobrevivencia 
diferencial de los inmigrantes (Simpson 1983). La vegetación del norte de los Andes es 
especialmente diversa debido a que recibió la gama más diversa de colonizadores y al 
mismo tiempo proporciono los hábitats más adecuados para su establecimiento y 
sobrevivencia. Los eventos climáticos terciarios y pleistocénicos fueron grandes motores 
de especiación autóctona. Los patrones modernos de diversidad existentes actualmente 
en los hábitats altoandinos se explican a través de la combinación de factores terciarios y 
pleistocénicos, geológicos y ecológicos (Simpson 1983). 
 
En la zona tropical Andina, se encuentran gran cantidad de géneros de origen 
neotropical, sin embargo con frecuencia se encuentran especies dominantes de origen 
austral-antártico (e.g. Weinmannia spp.). Actualmente los géneros holárticos y antárticos 
constituyen a nivel genérico la mitad del total de la flora del páramo (Van der Hammen y 
Cleef 1986). Un 10% de los géneros son endémicos (elementos andinos), muchos de 
ellos pertenecen a la zona de vegetación de subpáramo (la zona con mayor nivel de 
endemismo), que se originó de la vegetación de la parte alta del bosque altoandino. El 
subpáramo tiene una historia más antigua que el páramo propiamente dicho, y pudo 
haber comenzado en el Mioceno en las partes altas de los cerros (entre 1000 y 2000 m), 
con una vegetación semiabierta o abierta causada por las condiciones cambiantes del 
suelo y clima, que representaba un desafío para la vegetación arbórea de la época (Van 
der Hammen y Cleef 1986). De esta fase de “pre-páramo”, pudieron derivarse elementos 
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andinos y también ciertos elementos que tiene en común el páramo actual con la sabana 
tropical. Por otro lado, la zona más alta del páramo (superpáramo), es la más reciente, 
contiene pocos géneros endémicos y tiene el porcentaje más alto de géneros de origen 
de las zonas de clima templado y frío.   
 
1.1.5 Formas de vida 
Las plantas pueden clasificarse de acuerdo a la característica particular bajo la cual se 
quieran agrupar. Por ejemplo, pueden clasificarse según su forma de reproducción en 
plantas sin flores (criptógamas: musgos, helechos y algas) y plantas con flores 
(fanerógamas: gimnospermas y angiospermas). Tomando en cuenta la persistencia 
pueden agruparse en efímeras (plantas de muy corta duración), anuales (plantas que 
desarrollan su ciclo de vida en o cercano al año) o perennes (pueden  desarrollar más de 
un ciclo reproductivo en su vida). Así mismo, de acuerdo con el número de eventos 
reproductivos pueden ser monocárpicas (plantas con un solo ciclo de floración o 
policárpicas (plantas con varios ciclos de floración). Según la persistencia del follaje 
pueden llamarse deciduas (pierden sus hojas estacionalmente), semideciduas (pierden la 
mayoría de sus hojas estacionalmente) o siempreverdes (mantienen sus hojas todo el 
año). También pueden clasificarse de acuerdo a su tolerancia ciertas condiciones 
ambientales, como por ejemplo la acidez del suelo (acidófilas, basífilas o neutrófilas).  
Morfológicamente, se pueden clasificar de acuerdo a su forma de crecimiento (eg. 
rosetas, macollas, árboles, arbustos) o su hábito (eg. erecto, rastrero, trepador). Cuando 
se hace referencia a la clasificación de acuerdo a formas de vida (biotipos), en términos 
simples, se utilizan los atributos morfológicos más elementales de las plantas. Una de las 
primeras propuestas, fue la clasificación propuesta por Raunkiær (1934), quien sugirió 
que en ecosistemas templados, las plantas se pueden agrupar en los siguientes modelos 
básicos de crecimiento: Fanerófitos, caméfitos, hemicriptófitos, criptófitos, terófitos, 
geófitos, hidrófitos. Sin embargo este sistema, no se adapta la cantidad de formas de 
crecimiento, hábitos y variación morfológica de la vegetación de las zonas ecuatoriales, 
la cual muestra estrategias adaptativas muy diversas en respuesta a la gran 





La vida en las altas montañas está principalmente restringida por las condiciones físicas 
del ambiente (Körner 2003). La vegetación de la alta montaña tropical de todo el mundo, 
tiene similitudes morfológicas y funcionales, lo que indica estrategias adaptativas 
altamente convergentes (Hedberg y Hedberg 1979, Körner 2003). En ecosistemas de 
páramo las plantas deben responder a fuertes presiones de selección abióticas (e.g. alta 
radiación, congelamiento, encharcamiento) y bióticas (e.g. competencia, herbivoría), que 
determinan su nivel de adaptación (Ramsay y Oxley 1997). A medida que se incrementa 
la altura, las plantas deben adaptarse a las siguientes condiciones (Luteyn y Churchill 
1999): 
 
 Aire con menor contenido de agua y menor presión parcial de gases como el O2 y 
el CO2. 
 Bajas temperaturas y frecuente congelamiento 
 Radiación ultravioleta intensa 
 Cambios rápidos en la insolación 
 Sequía fisiológica, debida a la combinación de bajas temperaturas, transpiración 
intensa durante los periodos soleados y a los efectos desecantes de los vientos 
que sumado a la alta acidez del sustrato y la alta presión osmótica del agua del 
suelo, dificultan la absorción de agua a través de las raíces. 
 Daño físico por granizadas. 
 Debido a todas estas condiciones, el crecimiento y la descomposición son lentos, 
la producción primaria es baja y la sucesión natural de la vegetación toma mucho 
tiempo, especialmente cuando se trata de especies leñosas (Luteyn y Churchill 
1999).  
 
La clasificación funcional en formas de vida, permite relacionar la forma de crecimiento 
de la planta con su respuesta adaptativa al ambiente (Ramsay y Oxley 1997; Azócar et 
al. 2000; Arzac et al. 2011). Las especies que comparten formas de crecimiento, 
frecuentemente también comparten atributos morfológicos similares, y que conducen 
respuestas funcionales análogas a presiones de selección equivalentes (Medina 1996; 
Arzac et al. 2011). Las convergencias evolutivas hacia formas de vida similares entre la 
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vegetación dominante en los páramos andinos y los ecosistemas afroalpinos es una 
evidencia de que estos atributos morfológicos, representan modelos exitosos de 
respuesta a los factores limitantes y las condiciones ecológicas de la alta montaña 
tropical (Hedberg 1964). La clasificación en formas de vida permite relacionar, partiendo 
de atributos morfológicos de fácil identificación, el plan o forma de crecimiento de las 
plantas con su respuesta adaptativa-funcional al ambiente (Ramsay y Oxley 1997). 
 
Varios autores realizaron diferentes clasificaciones para la vegetación de páramo de 
acuerdo a las formas de crecimiento dominantes. Hedberg (1964) y Hedberg y Hedberg 
(1979) propusieron que las formaciones vegetales de la alta montaña tropical (páramos 
andinos y ecosistemas afroalpinos) son dominadas por cinco formas de vida que 
muestran una notable convergencia evolutiva: las rosetas acaules, las rosetas 
caulescentes, los arbustos esclerófilos, las gramíneas en macolla y los cojines. Vareschi 
(1970) propuso nueve “biotipos” en los andes venezolanos: rosetas con tallo, cojines, 
plantas enredadera, plantas en grupos densos, plantas con flores agrupadas, arbustos 
enanos, rosetas, geófitas y terófitas. Ramsay y Oxley (1997) proponen un sistema de 
clasificación que incluye más del 50% de las coberturas vegetales presentes en páramos 
de Ecuador, agrupando la vegetación en diez categorías: rosetas con tallo, rosetas 
basales, macollas, rosetas sin caule, cojines, arbustos erectos, arbustos postrados, 
hierbas erectas, hierbas erectas reptantes y postradas y hierbas trepadoras. En análisis 
en una comunidad vegetal alterada de páramo húmedo en Colombia, Cárdenas-Arévalo 
y Vargas (2008) identificaron tres grupos de especies que se diferenciaban 
principalmente por rasgos morfológicos: tipo de planta, forma de crecimiento, hábito y 
altura. Por último, Arzac et al. (2011) registró patrones claros de cambio en las 
coberturas de las formas de vida en función de la altitud y la exposición y definieron 14 
formas de vida: roseta caulescente glabra, roseta caulescente pubescente, roseta acaule, 
hierba, arbusto micrófilo, arbusto nanófilo, arbusto leptófilo, árbol, helecho micrófilo, 
helecho mesófilo, gramínea en macolla, gramínea arbustiva, briófito y liquen.  
 
Tomando en cuenta conceptos e interpretaciones varios autores, a continuación se 
describen las formas de vida de acuerdo con la clasificación de Hedberg (1964), 
Cuatrecasas (1958) y la recopilación hecha por (Luteyn y Churchill 1999). Se 




esclerófilos, arbustos postrados y geófitas (Figura 1-1). A continuación se hace una breve 
descripción de cada una: 
 
 Plantas arrosetadas  
Se pueden encontrar de dos tipos: caulirosulas (rosetas gigantes) y acaules. Las formas 
caulirosulas producen un tallo erecto, típicamente no ramificado, generalmente cubierto 
por los remanentes de las hojas viejas (Figura 1-1a). La parte vegetativa termina en una 
roseta grande y densamente poblada de hojas y en el centro se encuentran reunidas 
apretadamente las hojas jóvenes y el primordio foliar, protegido de las temperaturas 
extremas. Las hojas de esta forma de vida no suelen presentar características 
xeromórficas. La temperatura máxima y media son considerablemente mayores en el 
centro de la roseta foliar que en el aire exterior Hedberg y Hedberg (1979). Las 
inflorescencias suelen ser laterales y se producen a partir de un solo meristemo aéreo. 
Muchas estructuras pueden estar cubiertas por una pelusa  que parece estar asociada 
con la termorregulación, reducción de la evapotranspiración y protección contra la luz UV 
(Miller 1994). La médula central de las rosetas gigantes fue propuesta por Baruch (1982) 
como un  lugar de almacenaje y conservación de recursos, el cual permite un crecimiento 
rápido a través de la reasignación de dichos recursos, durante los períodos favorables 
(Baruch 1982). A esta forma de vida pertenecen las especies del género Espeletia, la 
forma más típica de crecimiento en el páramo.  
 
Las formas acules se caracterizan por una ausencia casi total de tallo superficial, en 
donde las hojas de la roseta emergen casi al nivel del suelo Figura 1-1b, c y d). La parte 
subterránea de la roseta (caudex), es usualmente corpulenta con raíces principales 
gruesas y perennes. En todos los casos las yemas de las flores, se forman en las axilas 
de las hojas de las rosetas, las cuales se encuentran enterradas unos pocos centímetros 
bajo el suelo (Luteyn y Churchill 1999). Las inflorescencias pueden ser muy cortas, con 
las flores resguardadas en las bases de las hojas, o muy largas elevando las flores por 
encima del suelo. El hábito acaulescente puede verse como adaptación para mejorar el 
balance hídrico y subsistir en suelos que presentan solifluxión. En especies perennes 
herbáceas pertenecientes a esta forma de ida (e.g. Acaena cylindrostachya), una 
proporción relativamente grande de carbohidratos es almacenada en el sistema 
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subterráneo y reasignada a las hojas y órganos vegetativos cuando llegan las lluvias 
(estación de crecimiento) (Calero y Baruch 1986). 
 
 Plantas en cojines 
Estas plantas forman un colchón plano, convexo o hemiesférico  como resultado de la 
ramificación densa y radialmente orientada (Figura 1-1e, f y g). Cada rama tiene una 
pequeña roseta de hojas en el extremo o, en tiempo de floración, en una flor o 
inflorescencia, solo las hojas exteriores y superiores están verdes y vivas. El interior del 
colchón se compone de material de turbera, hojas remanentes muertas, humus 
acumulado, polvo, suelo y agua de lluvia. Toda esta acumulación de biomasa protege las 
yemas y los tallos del viento, la desecación y la depredación y además provee un 
reservorio de agua y nutrientes. Este tipo formas se encuentran usualmente esparcidos 
pero pueden ser localmente dominantes en valles húmedos a gran altitud. 
 
 Macollas de gramíneas 
Es la forma de vida más ampliamente distribuida en el páramo. Los miembros de esta 
forma de vida forman penachos o grupos densos de tallos (culmos) con hojas rígidas, 
puntiagudas, tubulares o enrolladas (Figura 1-1h e i). Las hojas viejas son retenidas y se 
marchitan sobre la planta, en la parte marginal, aislando a las yemas y los brotes jóvenes 
del interior de las temperaturas congelantes, la alta radiación, la evaporación y el fuego. 
Esto le da un color verde-marrón característico a la macolla. La mayor parte de la 
regeneración se da vegetativamente a través de yemas cerca del suelo. Esta forma de 
crecimiento también previene el congelamiento del suelo debajo de la macolla, 
protegiendo las raíces y permitiendo que la absorción de agua a través de las raíces 







Figura 1-1: Esquemas de diferentes formas de vida encontradas en la zona de páramo: 
1) Plantas arrosetadas (a. Espeletia corymbosa, b. Paepalanthus alpinus, c. Puya spp. d. 
Hypochaeris sessiliflora); 2) Cojines (e. P. dendorides, f. Azorella multifida, g. 
Arcytophyllum muticum); 3) Macollas (h. Calamagrostis effusa, i. Chusquea tessellata); 4) 
Geófitas (j. Rhynchospora ruiziana, k. Orthrosanthus chimboracensis); 5) Arbustos 
esclerófilos (l. Pentacalia ledifolia, m. A. nitidum, n. Hypericum goyanesii) y 6) Arbustos 








 Arbustos esclerófilos 
Tienen tallos delgados y pequeñas hojas xeromórficas. Se caracterizan por ser arbustos 
pequeños y ramosos, con ramas variablemente leñosas y cortezas delgadas (Figura 1-1l, 
m y n). Las hojas son rígidas y más o menos coriáceas, usualmente pequeñas (nanófilas 
o leptófilas) y frecuentemente plegadas o revolutas. Su superficie frecuentemente se 
encuentra cubierta de pubescencia en el envés o en ambas caras y con presencia de 
pelos glandulares. Estas características permiten reducir la transpiración y evitan el 
congelamiento nocturno. Muchas de estas plantas crecen matorrales densos lo que 
puede mejorar las condiciones microclimáticas (Cuatrecasas 1958). 
 
 Arbustos postrados 
Pequeñas plantas leñosas que raramente producen ramas por encima de 0.75 m (Figura 
1-1o y p). Se separan de los arbustos esclerófilos por tener gran parte de su sistema de 
ramificación protegido debajo o cerca de la superficie del suelo. Crecen generalmente 
postrados, a lo largo del suelo (Luteyn y Churchill 1999).  
 
 Radicantes y estoloníferas 
Son hierbas que sobreviven los periodos desfavorables del año (incluyendo fuegos) por 
medio de estructuras subterráneas, tales como raíces suculentas, rizomas, estolones, 
tubérculos o bulbos (Luteyn y Churchill 1999) (Figura 1-1j y k).  
Las criptógamas como un todo (i.e. briofitos y líquenes), son consideradas como una 
forma de vida por Cuatrecasas (1968) o como un grupo compuesto por varias formas de 
vida por Ramsay y Oxley (1997).  
 
1.1.6 Vegetación 
Como ocurre en las regiones templadas, en las altas montañas tropicales la flora 
vascular está dominada por compuestas y gramíneas las cuales son las familias con 
mayor cantidad de géneros (Cleef 1983). Presentan altos niveles de endemismo a nivel 
de especie, aunque a nivel genérico es escaso (Cleef 1983). Esto significa que los 




distribución de las especies es altamente endémica (Londoño et al. 2014). El 86% de las 
especies de angiospermas presentes en el páramo son endémicas de este ecosistema 
(Londoño et al. 2014). La riqueza de la flora tropical de las tierras bajas aledañas, la 
historia plio-pleistocénica, el nivel de aislamiento geográfico y la extensión de la zona 
determinan las diferencias florísticas locales de las diferentes regiones de montaña 
tropical del mundo (Cleef 1983).  
 
Muchos autores coinciden en que los patrones de distribución de las especies y la 
riqueza de la vegetación andina, fueron modelados por fluctuaciones climáticas en 
escalas de tiempo geológicas (Monasterio 1980, Simpson 1983; Van der Hammen y 
Cleef 1986; Colinvaux et al. 1997). Márquez et al. 2004, consideran que para entender 
mejor los determinantes en los patrones de distribución altitudinal de muchas especies de 
páramo, es necesario considerar las relaciones existentes entre las respuestas de las 
especies a las bajas temperaturas, radiación, estrés hídrico y exposición. Por ejemplo, 
los patrones de distribución de las gramíneas en el páramo, parecen estar relacionados 
con su origen fitogeográfico que condiciona su resistencia a la temperatura. Las especies 
que ocurren a mayores altitudes corresponden a elementos de origen templado, mientras 
que las de menor altitud son elementos  tropicales y subtropicales (Márquez et al. 2004).  
 
Sin embargo, aunque los efectos del ambiente físico son determinantes en escalas de 
tiempo geológicas, las interacciones biológicas son de gran importancia para explicar la 
distribución de las especies en escalas de tiempo más reducidas (Pickett et al. 1987). 
Smith y Young (1987), sugieren que la competencia y la herbivoría afectan el 
establecimiento, crecimiento y reproducción de varias especies de páramo, y que esto 
puede alterar los patrones de distribución de las especies y la estructura de la 
comunidad. Ellos consideran que la competencia puede reducir el crecimiento de las 
plantas jóvenes y su sobrevivencia, especialmente en la temporada seca. Sin embargo, 
los mismos autores proponen que ciertas especies pueden mostrar efectos de planta 
niñera, lo que sugiere la existencia de interacciones positivas de facilitación, 
especialmente a nivel inter-específico.  
 
El número de especies en un área está determinado por el tiempo disponible para la 
colonización, el tamaño del área colonizada, las interacciones con otras especies, el 
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número de potenciales colonizadores y la distancia que los colonizadores deben viajar 
para alcanzar las zonas colonizadas. La frecuencia e intensidad de lo disturbios 
ambientales, la oferta de propágalos y semillas en el sitio del disturbio y el desempeño 
diferencial de las especies, son los factores que determinan la dinámica de la vegetación 
en un área dada (Pickett et al. 1987). 
 
1.1.7 Selección de especies 
Uno de los factores que más puede afectar el éxito de un programa de restauración es la 
selección de especies. Esta selección debe hacerse teniendo en cuenta el contexto en el 
que se desarrolla la investigación y los objetivos del estudio (Rodríguez-R 2007). Vargas 
(2011), aconseja que la selección se haga de acuerdo a una escala de atributos que 
sean útiles para el sitio que se va a intervenir.  Estos atributos se pueden catalogar en en 
tres categorías: i) atributos morfológicos (e.g. forma de vida, altura, atributos foliares)  ii) 
atributos reproductivos (e.g. atributos de la semilla, clonalidad, producción de rebrotes) y 
iii) atributos fisiológicos (e.g. resistencia al congelamiento) (Vargas 2011, Gómez-Ruíz y 
Vargas 2011). Todos estos rasgos condicionan el desempeño de la especie en 
determinados ambientes. 
 
El conocimiento de los rasgos de historia de vida (RHV) es fundamental en procesos de 
restauración ecológica, ya que permite entender aspectos fundamentales de la función 
de la planta dentro de la comunidad a la que pertenece, su distribución, su posición 
sucesional y el tipo de interacciones que puede presentar con otras especies  (Pywell et 
al. 2003). Según Díaz y Cabido (1997), la selección de rasgos debe estar acorde con los 
siguientes criterios: i) los rasgos deben estar relacionados con la respuesta de la planta a 
la disponibilidad de recursos y restricciones ambientales in situ; ii) deben expresar la 
capacidad de colonizar nuevas áreas y de restablecerse in situ después de un disturbio; 
iii) deben proveer información de las relaciones de la planta con herbívoros, polinizadores 
y dispersores; y iv) deben ser de fácil medición en campo o con herramientas básicas de 





Weiher et al. (1999) recomiendan empezar por atributos relacionados con los desafíos 
primarios que enfrentan las plantas: dispersión, establecimiento y persistencia. La meta 
es identificar los rasgos que permiten predecir la respuesta de la vegetación a diferentes 
disturbios que afectan su distribución, como el fuego, la herbivoría y los cambios en el 
uso del suelo (Weiher et al. 1999).   
 
Características como la forma de vida, fenología, biología de la semilla, forma de 
regeneración, hábitats asociados, son indicadoras de determinados rasgos funcionales 
en una especie (Denslow 1996; Pywell et al., 2003). Por ejemplo, la germinación rápida, 
ciclos de vida cortos, floración temprana y mayor disposición de recursos para la 
reproducción, son características de especies con alta capacidad colonización. Estos 
rasgos son de gran importancia para la restauración, ya que permiten identificar la 
habilidad  competitiva de una especie y su posible potencial como especie clave para la 
restauración o su potencial como invasora. La habilidad competitiva puede variar a los 
largo de gradientes ambientales, sin embargo los rasgos que más inciden en este 
aspecto son la tasa de crecimiento relativa (TCR), la masa de la semilla y la altura final 
de la planta Díaz y Cabido (1997). Las plantas también deben ser capaces de tolerar 
disturbios, el rasgo más importante en este aspecto es la capacidad de retoñar (Noble y 
Slatyer 1980). 
 
Gómez-Ruíz y Vargas (2011), después de realizar una evaluación de los rasgos más 
relevantes de varias especies pioneras de bosque altoandino, encontraron que los rasgos 
que más caracterizan a estas pioneras son la producción abundante de semillas de fácil 
dispersión, una tasa de crecimiento alta representada por un área foliar especifica alta 
(Weiher et al. 1999), y una alta capacidad de regeneración. Estas características les 
permiten a estas especies reproducirse rápidamente y tener una alta capacidad de 
colonización.  
 
1.1.8 Influencia humana 
Durante el periodo precolombino, los páramos colombianos permanecieron casi 
inhabitados. Las altas montañas eran sagradas y para los antiguos pobladores las 
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lagunas poseían un carácter místico (González 1993). Con la llegada de los 
conquistadores, el mundo de los residentes originales fue reformado y se introdujeron 
plantas y animales exóticos en los lugares que antes eran considerados sagrados. En la 
época de la colonia (siglo XXVIII) la ganadería y la agricultura empezaron a transformar 
rápidamente los ecosistemas altoandinos con quemas frecuentes y sobrepastoreo 
(Luteyn y Churchill 1999). El bosque altoandino que se ubicaba debajo del páramo fue 
talado casi en su totalidad para abrir campo a las pasturas exóticas. Durante las guerras 
independentistas (siglo XIX), la presión sobre el ecosistema se redujo. En el siglo XX, el 
aumento de la población produjo una mayor demanda de alimentos que contribuyó a 
ampliar la frontera agrícola en las zonas paramunas. La agricultura se extendió dentro del 
páramo desde los 3000 hasta los 4000 m y se intensificó la ganadería en las franjas 
inferiores (Etter y van Wyngaarden 2000).  
 
Debido a su importancia como reservorio de agua y biodiversidad, desde la segunda 
mitad del siglo XX muchas áreas de páramo fueron declaradas zonas de reserva bajo la 
figura de Parque Nacional Natural (Baptiste y Ruggiero 2012). Sin embargo, a pesar de 
los esfuerzos de conservación, actualmente más de la mitad de los páramos del país se 
encuentra sin ninguna figura de protección y están en riesgo de desaparecer debido a la 
constante expansión de la frontera agrícola y al auge minero-energético (Baptiste y 
Ruggiero 2012, Andrade-C 2011).  
 
1.1.9 Contexto del Parque Nacional Natural Chingaza 
El Parque Nacional Natural Chingaza abastece de agua potable a cerca del 80% de 
Bogotá y es uno de los principales centros de investigación en alta montaña de Colombia 
(Vargas y Pedraza 2004, UAESPNN 2005). El área protegida se encuentra inmersa en 
una matriz agrícola en dónde las zonas silvestres y las zonas de cultivo y ganadería se 
entremezclan. Con la creación del parque las actividades agropecuarias quedaron 
restringidas a las zonas de amortiguación, mientras que en el área de protección, tras la 
supresión de los disturbios de fuego y pastoreo, la sucesión natural empezó a operar y la 
vegetación nativa empezó a colonizar las áreas disturbadas. Actualmente el PNN 




donde se pueden apreciar todavía áreas invadidas por gramíneas introducidas (Vargas y 
Pedraza 2003). Debido a la lentitud de los procesos de regeneración en regiones de alta 
montaña y al escenario de invasión de gramíneas en que se encuentra el área de 
investigación, es necesario adelantar proyectos de restauración ecológica para 
devolverle parte de su integridad natural. 
 
Las preguntas de investigación de este capítulo son: 
 ¿Cómo es la comunidad de referencia? 
 ¿Cuáles son las características de la vegetación de la comunidad de referencia? 
 ¿Cómo se distribuyen las especies y cómo influyen los factores abióticos 
(i.e.precipitación, humedad relativa, temperatura, suelo) en esa distribución? 
 ¿Cuáles son las especies con más potencial para ser usadas en la restauración 




1.2.1 Zona de estudio 
 
El Parque Nacional Natural Chingaza se ubica en la cordillera Oriental de los Andes 
colombianos, al nororiente de Bogotá D.C. El área de estudio corresponde al sector de 
Siecha, el cual, antes de ser parte del área de reserva, estuvo dedicado por varias 
décadas a actividades agropecuarias (Figura 1-2). La vegetación se extiende a lo largo 
de un gradiente de altitud que va desde 3440 hasta 3710 m. La parte alta está dominada 
por comunidades de chuscal-frailejonal y pajonal-frailejonal. Las zonas bajas e 
intermedias presentan un mosaico de parches de áreas invadidas por pastos exóticos y 
arbustales en regeneración.  
 




Figura 1-2: Ubicación geográfica del Parque Nacional Natural Chingaza (Modificado 
de http://www.parquesnacionales.gov.co/) 
 
Según datos históricos de precipitación suministrados por la Empresa de Acueducto y 
Alcantarillado de Bogotá (EAAB E.S.P), este sector del parque corresponde a un páramo 
húmedo con una precipitación media anual de 1806 mm3 (Rangel-Ch 2000). El régimen 
de precipitación es unimodal (Figura 1-3).  Hay una marcada estación seca entre de 
diciembre y marzo y una estación de lluvias entre abril y noviembre, interrumpida por un 
una pequeño periodo sin lluvias entre agosto y octubre. La temperatura promedio es de 
10.4 ± 6.1°C y la humedad relativa de 84.25 ± 17.05 %. Durante el periodo de muestreo 
se alcanzaron máximas de temperatura de 38.9 °C y mínimas de -2.8 °C, mientras que la 
humedad relativa fluctuó entre 26 y 100%. 
 
Figura 1-3: Gráfica de precipitación y balance hídrico construidas con una serie de 49 
años (1953-2012) suministrada por la Empresa de Acueducto y Alcantarillado de Bogotá 





Esta investigación se realizó durante en un año, recolectando datos de la vegetación, 
suelo y clima de zonas altas, bajas e intermedias de un gradiente de elevación (Figura 1-
4). 
 




Se realizaron 9 transectos de entre 10 y 12 m de largo y 4 m de ancho (Figura 1-5 y 1-6) 
en tres áreas de muestreo: Zona alta, zona intermedia y zona baja (Figura 1-4). La Tabla 
1-1 muestra detalles para cada transecto. En cada uno, se registraron las rosetas acules 
adultas y todos los elementos arbustivos y herbáceos (con excepción de los pastos) con 
una altura superior a 0.3 m. Se tomaron datos de altura, cobertura, diámetro basal y 
estado reproductivo de todas las especies y de acuerdo a su altura, se estratificaron los 
individuos de la siguiente manera: Herbáceo alto (HL): 0,3 a 0,79 m; arbustivo bajo (AB): 
0,3 a 0,79 m; arbustivo medio (AM): 0,8 a 1,5 y arbustivo alto (AA) más de 1,5 m. Se 









(m) Latitud Longitud Altura  Cobertura 
Baja 12 4° 46'' 13.2'' N 73° 51' 55'' w 3340 Arbustal-frailejonal 
Baja 12 4° 46'' 11.1'' N 73° 51' 54.6'' w 3345 Arbustal-frailejonal 
Baja 12 4° 46'' 17.6'' N 73° 51' 52.8'' w 3371 Arbustal-frailejonal 
Intermedia 12 4° 46'' 2.33'' N 73° 51' 42.3'' w 3445 Arbustal-frailejonal 
Intermedia 10 4° 45'' 56.1'' N 73° 50' 50.4'' w 3639 Pajonal-arbustal 
Alta 10 4° 45'' 56.7'' N 73° 51' 17.4'' w 3672 Chuscal-frailejonal 
Alta 10 4° 45'' 59.6'' N 73° 51' 8.19'' w 3697 Pajonal-frailejonal 
Alta 10 4° 45'' 21.7'' N 73° 51' 20.2'' w 3703 Pajonal-frailejonal 
Alta 10 4° 45'' 58.1'' N 73° 51' 11.8'' w 3708 Arbustal-frailejonal 
Tabla 1-1: Atributos de cada transecto realizado para la caracterización de la vegetación 
del área de estudio. 
 
 





a b  
c  
Figura 1-6: Vegetación: Chuscal-frailejonal (a), Pajonal-frailejonal (b), Pajonal-arbustal 
(c) 
 
 Suelo y microclima 
Se tomaron muestras compuestas de suelo que fueron analizadas en el Centro de 
Investigación y Extensión Rural (CIER) de la Facultad de Agronomía de la Universidad 
Nacional de Colombia. Allí se realizó un análisis fisicoquímico considerando las 
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siguientes variables: Calcio, potasio, magnesio, capacidad de intercambio catiónico, 
fósforo, manganeso, pH y porcentaje de arenas, limos, arcillas, materia orgánica, 
carbono orgánico oxidable y nitrógeno. 
 
Se ubicaron dataloggers marca Extech instruments rht10 para comparar la temperatura 
(T °C) y la humedad relativa (HR) entre una zona alta (3700 m) y otra baja (3300 m). La 
precipitación se comparo con los datos suministrados por  la Empresa de Acueducto y 
Alcantarillado de Bogotá (EAAB) de las estaciones meteorológicas Campamento de 
Palacios (Latitud:5º30'; Longitud:73º49'; Elevación: 3200.0 m) y Palacios Guasca 
Latitud:4º43'; Longitud:73º49'; Elevación: 3760.0 m). 
 
1.2.2 Seguimiento a especies de interés debido a su alta 
densidad de juveniles 
En un primer momento fueron seleccionadas 5 especies de especial interés por su forma 
de vida, su abundancia en diferentes sectores del gradiente propuesto y la abundancia 
de juveniles. Estas fueron: Paepalanthus alpinus, Puya trianae, Arcytophyllum nitidum, 
Pentacalia ledifolia y Lupinus aff. monserratensis. En la clasificación propuesta por 
Ramsay y Oxley (1997), las especies seleccionadas corresponden a las formas de vida 
roseta acaule (Puya trianae, Paepalanthus alpinus), arbusto erecto (Arcytophyllum 
nitidum, Pentacalia ledifolia) y arbusto postrado (Lupinus aff. monserratensis). Para estas 
especies se registraron todos los juveniles dentro del área de muestreo. Adicionalmente, 
se seleccionaron 30 individuos adultos de cada una para monitorear algunos atributos 
relacionados con la producción de biomasa y la reproducción. El monitoreo se hizo cada 
3 meses durante un año y se registraron las siguientes variables para cada forma de 
vida: 
 
 Rosetas acaules 
Se tomaron datos de altura, cobertura, porcentaje de cobertura y número de hojas. Se 







Se tomaron datos de altura, cobertura, porcentaje de cobertura, número de ramas y 
diámetro basal. Adicionalmente, se seleccionaron  tres ramillas: una en la parte alta del 
arbusto, otra en la media y otra en la baja (Figura 1-7). En cada ramilla se marcaron las 
hojas de la parte apical para estimar la tasa de producción de hojas. Se contaron el 
número de botones, inflorescencias (o flores) e infrutescencias (o frutos).  
 
 
Figura 1-7: Ejemplo de la marca de ramillas y hojas en Pentacalia ledifolia. Se tuvo 
cuidado de seleccionar ramillas sin rebrotes al momento de iniciar el muestreo. Nótese la 
porción de hojas nuevas encima de la hoja marcada en la temporada anterior. 
 
1.2.3 Análisis de datos 
Para el análisis estadístico y descriptivo de los datos se utilizaron los programas 
Microsoft Office Excel 2007, SPSS Statistic Data Editor Versión 19, Statgraphics 
Centurión XV versión 15.2.06 e InfoStat/Student versión 2012e. Para los análisis de 
diversidad se usaron los programas  PAST versión 2.17c. y  EstimateS versión 8.2.0. 
Para las variables ambientales se realizaron pruebas t-pareadas para comparar la 
precipitación, la humedad relativa y la temperatura entre las zonas alta y baja. Se 
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hicieron gráficos de cajas y bigotes para comparar las medias de cada variable en cada 
zona.  
 
Para los datos de vegetación se calcularon índices de diversidad y similaridad. Para 
analizar la cobertura vegetal en cuanto a sus atributos fisonómicos se calculó la 
abundancia, frecuencia y densidad relativa para cada especie y cobertura. A partir de 
estas variables se calculó el índice de valor de importancia (IVI). Se realizaron diagramas 
estructurales para conocer el estrato dominante en cada zona.  
 
Se calculó la Cobertura (C) de arbustos y rosetas asumiendo que tenían una forma 
elíptica y usando los valores de diámetro mayor y diámetro menor (Prieto, 1994; en: 





                           (1.1) 
 
Figura 1-8: Estimación de la cobertura de rosetas (izquierda) y arbustos (derecha). 
 
Se calcularon las tasas de crecimiento en altura (TCA) y cobertura (TCC). Estas tasas 
expresan el crecimiento en términos de la tasa de incremento en tamaño por unidad de 













                        (1.2) 
  








El anexo A contiene el listado de especies encontrado en el muestreo con sus 
respectivas abundancias. El área más diversa es zona intermedia que se caracteriza por 
una gran homogeneidad y equitatividad, y poca dominancia (Tabla 1-3). La zona baja es 
la segunda en diversidad. En este sector Espeletia argentea, Hypericum goyanesii, 
Pentacalia ledifolia y Arcytophyllum nitidum, se convierten en los elementos dominantes 
de la vegetación. La zona alta es la menos diversa. En este sector, la vegetación está 
dominada por individuos de Espeletia grandiflora y puyas de las especies Puya trianae y 
Puya santosii.  
 
  Baja Intermedia Alta 
Riqueza 33 30 24 
Dominancia 0,1881 0,1064 0,2012 
Simpson 0,8119 0,8936 0,7988 
Shannon 2,223 2,747 1,952 
Homogeneidad 0,2799 0,5198 0,2935 
Equitatividad 0,6358 0,8076 0,6143 
Tabla 1-2: Índices de diversidad de las tres áreas muestreadas. 
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El análisis de similaridad basado en el índice Chao-Jaccard, muestra que la zona alta y la 
intermedia son las más parecidos (0,430). El número de especies compartidas entre 
estas dos áreas es de 32,69%. Por otro lado las áreas intermedia y baja son las más 
distantes (0.190). El área baja y el área alta comparten el 28,85% de las especies, 
mientras que con la zona intermedia comparte 21,15%.  
 
 Análisis de composición y estructura 
De acuerdo al índice de valor de importancia y las curvas de rango-abundancia (Figura 1-
9 y Figura 1-10), en el área baja las especies más dominantes, son en su orden: 
Pentacalia ledifolia, Paepalanthus alpinus, Hypericum goyanesii, Arcytophyllum nitidum, 
Gaultheria anastomosans, Espeletia argentea y Gaultheria myrtilloides. Esta comunidad 
es típicamente arbustiva. En esta zona no se encontró ningún individuo de Puya trianae, 
lo que indica que esta elevación representa el límite inferior de su distribución. En el área 
intermedia, las especies más importantes son Lupinus aff. monserratensis, Hypericum 
juniperinum y Espeletia grandiflora. En esta área no se encontraron individuos de A. 
nitidum, P. ledifolia ni P. alpinus. En la parte alta del gradiente sobresalen en su orden 
Puya trianae, Espeletia grandiflora, Aragoa abietina y A. nitidum. En esta área no se 
encontró ningún individuo de P. ledifolia ni de P. alpinus, por lo que se puede suponer 
que esta elevación es el límite superior de su área de distribución.  
 
En cuanto al análisis estructural (Figura 1-11), la vegetación es también bastante 
diferente. En el sector de bajo del gradiente el estrato arbustivo alto (AA), medio (AM) y 
bajo (AB) ocupan cerca del 90% de la cobertura, siendo el estrato AA el más dominante. 
El estrato roseta acaule (RA), está dominado principalmente por P. alpinus. El sector 
intermedio, está dominado por una vegetación arbustiva baja (42,1%), con presencia 
importante de elementos del estrato AA y AM. Aquí el estrato RA, es bastante importante 
(15,0%) y está dominado por Puya santosii. La zona alta también tiene una presencia 
importante de elementos del estrato AB (48%), mientras que los elementos del estrato 
AM y AB, apenas suman un 18,7%. Este es área con mayor dominancia de RA, 






Figura 1-9: El gráfico muestras las especies con índice de valor de importancia igual o 
superior a 0,1 para cada una de las zonas.  
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Figura 1-10: Curvas de especie-abundancia para las tres zonas de muestreo 
En forma general los estratos arbustivo alto y el arbustivo medio se reducen a medida 
que se incrementa la altura. El estrato herbáceo tiene poca importancia a lo largo del 
gradiente y también tiende a reducirse a medida que se incrementa la altura. Lo contrario 
ocurre con los estratos arbustivo bajo y roseta acule que ganan importancia a medida 
que aumenta la atura (Figura 1-12).  
 
 
Figura 1-11: Porcentaje de cobertura de los diferentes estratos para las áreas 
muestreadas: Arbustivo alto (AA), arbustivo medio (AM), arbustivo bajo (AB), roseta acule 
(RA) y herbáceo alto.  
 
Figura 1-12: Diagrama de la distribución los diferentes estratos a lo largo del gradiente: 






1.3.2 Especies de interés por su alta densidad de juveniles 
 
Dentro del gradiente se destacaron cinco especies debido a su abundancia y forma de 
vida: Paepalanthus alpinus, Puya trianae, Arcytophyllum nitidum, Pentacalia ledifolia y 
Lupinus aff. monserratensis. La figura 1-13 diagrama la distribución de estas especies 
dentro del gradiente. La densidad de juveniles por metro cuadrado de las especies de 
interés, es bastante diferente entre las tres áreas (Figura 1-14). El área baja tiene 
juveniles de tres, de las cuatro especies interés: P. alpinus (0,16), P. ledifolia (0.11), A. 
nitidum (0.09) y L. aff. monserratensis. En el área intermedia, solo se registraron juveniles 
de una de las especies de interés: L. aff. monserratensis. Las juveniles de P. trianae, solo 
se encontraron en forma abundante en el mirador, en donde alcanzan 0.27 de densidad.  
 
 
Figura 1-13: Diagrama de la abundancia de las especies seleccionadas a lo largo del 
gradiente. Las líneas punteadas indican la franja en la que se ubicaron las parcelas 
experimentales donde se realizó la experiencia de restauración (Ver Capítulo 2) 




Figura 1-14: Densidad relativa de plantas jóvenes de las especies seleccionadas para 
cada zona. 
 
 Acumulación de biomasa 
Pentacalia ledifolia presenta rasgos típicos de especie pionera. Comparada con A. 
nitidum, P. ledifolia presenta tasas de crecimiento y de producción foliar altas. Además 
tiene una gran producción de flores y semillas. A. nitidum parece tener otra estrategia 
para asegurar espacio. Aunque no tiene una tasa de crecimiento muy alta, desde 
temprana edad produce una gran cantidad de ramificaciones que le permiten ganar 
cobertura rápidamente.  
 
Lupinus aff. monserratensis tiene la tasa de crecimiento en cobertura y el incremento en 
ramas más altos. Este arbusto postrado necesita ganar espacios rápidamente y lo hace a 
través de ramas que reptan por el sustrato. En espacios abiertos genera una cobertura 
muy densa con una gran cantidad de hojas, pero cuándo la vegetación es más densa, la 
cantidad de hojas se reduce y las ramas empiezan a elevarse sobre la vegetación 
circúndate.   
 
Las dos rosetas, a pesar de tener una forma de vida similar tienen atributos muy 




aunque en su la etapa adulta, tiene poco incremento en altura y cobertura, tiene una tasa 
de incremento foliar alta, lo que le permite renovar sus hojas constantemente. Por otro 
lado, Puya trianae crece hasta llegar a la etapa reproductiva, pero produce una menor 
cantidad de hojas a lo largo de su desarrollo.  
 
 Fenología Reproductiva 
Arcytophyllum nitidum presenta un pico de producción de botones entre febrero y agosto 
(Figura 1-15a). El pico de floración ocurre en agosto. Presenta frutos casi todo el año en 
diferentes estados de madurez, la maduración de los frutos parece estar ligada a la 
época seca, mientras que la dispersión a la temporada de lluvias. Comparada con las 
demás especies, A. nitidum produce pocos frutos. Pentacalia ledifolia presenta una 
temporada de producción de botones y floración entre noviembre y mayo, con un pico en 
febrero (Figura 1-15b) (estación seca). La fructificación y dispersión de frutos se da entre 
febrero y agosto con un pico en mayo (estación lluviosa). Presenta una clara época 
vegetativa entre los meses de agosto y noviembre.  
 
Paepalanthus alpinus (Figura 1-15c)  tiene una producción casi continua de botones e 
inflorescencias.  La fructificación, tiene lugar entre los meses de noviembre y agosto, con 
un pico en febrero. Probablemente la época de fructificación y dispersión este 
influenciada por el inicio de la temporada seca en diciembre y comienzo de la temporada 
de lluvias en febrero respectivamente. Por otro lado, Puya trianae (Figura 1-11d) tiene 
ciclos de floración, fructificación y dispersión muy largos. La producción de botones se da 
entre agosto y febrero, con un pico en noviembre. La floración se da entre febrero y 
noviembre, con un pico en mayo. La fructificación y dispersión se da a lo largo del año, 
sin embargo hay dos picos de dispersión, uno al final de la época seca entre enero y 
febrero y otro al comienzo de la temporada seca entre noviembre y diciembre.  
 
Lupinus aff. monserratensis realiza todo su ciclo de floración y dispersión entre los meses 
de agosto y febrero (Figura 1-15e). Los picos de producción de botones y floración se 
dan noviembre. El periodo de fructificación es amplio, comenzando en agosto y 
terminando en mayo, con un máximo entre los meses de noviembre y febrero.  
 




Figura 1-15: Patrones fenológicos: conteo trimestral de botones, inflorescencias o flores 
e infrutescencias o frutos.  
 
 Resumen de rasgos de las especies seleccionadas 
 
Arcytophyllum nitidum (Kunth) Schltdl. (Rubiaceae) 
Arbusto erecto, por lo general muy ramificado desde la base. Presenta entrenudos 
cortos, nudos engrosados y ramillas leñosas. Hojas opuestas sésiles, pequeñas (menos 
de 1 cm de longitud), generalmente dispuestas hacia el final de las ramillas. Flor terminal 
bisexual. Fruto en cápsula septicida. Semillas escasas, aladas y diminutas (Figura 1-16). 




comunidades de matorral, matorral-pajonal, frailejonal, frailejonal-pajonal, pajonal, 
pajonal-arbustal y chuscal (Rangel-Ch 2000). 
 
Figura 1-16: Arcytophyllum nitidum  
 
Pentacalia ledifolia (Kunth) Cuatrec. (Asteraceae) 
Arbusto erecto muy ramificado (Figura 1-17). Hojas simples con lámina coriácea, haz 
verde y envés blanquecino, pequeñas (menos de 2 cm de longitud). Inflorescencia 
terminal con números capítulos. Fruto en aquenio. Pedraza et al. (2004) reportan que la 
especie presenta un periodo de floración-fructificación de julio-agosto y de diciembre-
enero. Esta especie se encuentra en la franja inferior del páramo en las comunidades de 
frailejonal y frailejonal-pajonal (Rangel-Ch. et al. 1997).   
 
Figura 1-17: Pentacialia ledifolia  
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Paepalanthus alpinus Körn (Eriocaulaceae) 
Roseta acaule (Figura 1-18). Lámina lanceolada basalmente lanosa. Inflorescencia en 
capítulos con flores unisexuadas. El  fruto  es  una  cápsula  loculicida,  café,  con  el  
cáliz  y  el  estilo persistentes; 1 semilla por carpelo, café o café rojiza, reticulada (Basado 
en Pedraza et al. 2004). Al igual que P. ledifolia, esta especie se encuentra en forma 
abundante en la franja baja del páramo dentro de las comunidades de matorral, pajonal, 
frailejonal-pajonal y rosetal  (Rangel-Ch. et al. 1997). 
 
 
Figura 1-18:Paepalanthus alpinus 
 
Puya trianae Baker (Bromeliaceae) 
Roseta acaule (Figura 1-19). Lámina triangular, coriácea y con espinas café oscuro en la 
margen. La inflorescencia es un racimo tomentoso con una altura entre 0,6 y 2 m. Flores 
hipóginas con pétalos verde-azulados. Frutos capsulares con semillas aladas. (Basado 
en Pedraza et al. 2004). Está especie se encuentra entre los 3110 y 4100 metros (Luteyn 






Figura 1-19: Puya trianae 
 
Lupinus aff. monserratensis C. P. Smith 
Hierba leñosa postrada (Figura 1-20). Ramas postradas o escandentes. Follaje 
generalmente muy denso en zonas de vegetación abierta abiertas o reducido en 
vegetación cerrada. Una muestra de esta especie fue llevada al Herbario Nacional 
Colombiano para su identificación.  
 
 
Figura 1-20: Lupinus aff. moserrantensis (Determinó Rivera-Díaz 2014). 
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1.3.3   Variables ambientales: Suelo 
Comparado con los suelos de la parte baja, los suelos de la parte alta tienen menor 
acidez intercambiable, menor capacidad de intercambio catiónico y mayor cantidad de 
bases intercambiables (Figura 1-21 y Figura 1-22). Esto indica que los suelos de la zona 
alta tienen menor capacidad de retener cationes que los de la baja, lo que podría indicar 
que las plantas tienden a experimentar un mayor estrés por nutrientes a medida que se 
incrementa la elevación.  
 
 
Figura 1-21:  Variables fisicoquímicas de los suelos de zonas altas y bajas  
 
Figura 1-22:  Esquema de los niveles Calcio, Potasio, Magnesio, Fósforo, Nitrógeno, 
Carbono orgánico oxidable, humedad gravimétrica (HG), pH y capacidad de intercambio 







Tabla 1-3: Correlación de Pearson entre el IVI (índice de valor de importancia) a lo largo 
del gradiente de las especies de interés y las variables de suelo. Los * indican 
correlaciones aceptables.  
 
No hay evidencia de regresión lineal entre las variables de suelo y la abundancia de las 
especies, sin embargo el análisis de correlación de Pearson, muestra que si existen 
relaciones (aunque no de tipo lineal) entre la presencia de especies y las variables del 
suelo (Tabla 1-3). A. nitidum tiene una correlación negativa con el Ca, la CICE y el P, y 
una positiva con el K y el Na.  P. trianae alpinus presentan una correlación  negativa con 
el pH y la CICE y una positiva con el K y el Na. L. monserratensis  muestra una 
correlación positiva con el Ca, el Mg, la CICE y el P.  Estas son las especies que se 
distribuyen a lo largo de la mayor parte del gradiente, y parecen ser muy sensibles a los 
niveles de bases intercambiables, y en el caso de P. triane al pH, que meustra 
preferencia por suelos ácidos.   
 
P. alpinus presenta correlación negativa con el CO, el N, la humedad gravimetriva  y la 
CIC, mientras que P. ledifolia presenta una correlación negativa con el sodio y la 
humedad gravimétrica  y una positiva con el pH. Estas dos especies son más abundantes 
en la parte baja del gradiente, y los resultados indican que son especialmente sensibles a 
la humedad.  
 
 
Varible IVI A. nitidum IVI P. trianae
IVI L. 
monserratensis IVI P. alpinus IVI P. ledifolia
pH               -0.62 -0.99* 0.40 0.45 0.91*
CO (%)           -0.62 0.15 0.19 -0.86* -0.34
N (%)            -0.60 0.16 0.16 -0.85* -0.36
Ca (meq / 100g)  -0.65* 0.03 0.93* -0.48 0.19
K (meq / 100g)   0.91* 0.68* -0.50 0.20 -0.52
Mg (meq / 100g   -0.21 0.05 0.76* -0.02 0.28
Na (meq / 100g)  0.91* 0.78* -0.56 0.07 -0.65*
AI (meq / 100g)  -0.26 -0.62 -0.32 0.23 0.32
CICE (meq / 100g) -0.95* -0.72* 0.65* -0.15 0.63
CIC (meq / 100g) -0.63 0.04 0.14 -0.77* -0.27
P (mg/kg)        -0.69* 0.11 0.88* -0.64 0.06
Humedad gravimétrica %             -0.20 0.61 -0.09 -0.94 -0.76*




 Precipitación, temperatura y humedad relativa 
No hay diferencias estadísticamente significativas entre la precipitación de la zona alta y 
la baja (Figura 1-23). Sin embargo, aunque la precipitación de las dos zonas es igual 
durante gran parte del año, es posible apreciar que entre los meses de mayo y 
septiembre (época de lluvias), las zonas bajas tiene una precipitación media mayor que 
las altas.  
 
En temperatura y humedad si se encontraron diferencias estadísticamente significativas 
en las dos zonas (t: 21,322 sig: 0,000 y t: 18,212 sig: 0,000, respectivamente). La 
temperatura media en la zona alta es 2,17 °C inferior a la de la zona baja. En cuanto a la 
humedad relativa, la zona alta es 5,78% más húmeda que la baja (Tabla 1-3 y Figura 1-
24). Comparada con la zona baja, la temperatura y la humedad relativa tienen rangos de 
variación (diferencia entre los valores máximos y mínimos registrados en la temporada de 
muestreo) más reducidos en la zona alta. Es decir que aunque el promedio de 
temperatura en la zona alta es inferior al de la zona baja, la temperatura no sube ni 
desciende tanto como en la zona baja. Las curvas diarias de temperatura y humedad 
relativa también muestran diferencias entre las zonas baja y media, especialmente en las 
horas diurnas (Figura 1-25). Nuevamente, la zona alta muestra una humedad relativa y 
una temperatura más estable que la zona baja. La alta humedad de la parte alta de la 









 T Zona baja T Zona alta HR Zona baja HR zona alta 
Max. 32,6 26,9 100 99,2 
Mín. -2,8 -0,4 26 34,6 
Rango de variación 35,4 27,3 74 64,6 
Tabla 1-4: Valores máximos y mínimos de temperatura (T) y humedad relativa (HR) 
reportados por los dataloggers. 
 
 
Figura 1-24: Gráfico de cajas y bigotes de la HR (a) y la temperatura (b).  
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Figura 1-25: Curvas diarias de temperatura promedio y humedad relativa promedio para 
las zonas alta y baja. La gráfica se construyo con los valores promedio calculados a partir 
de 54 días continuos de datos entre los meses de septiembre y octubre. 
 
Se puede concluir que la precipitación es más alta en la zona baja pero únicamente en la 
época de lluvias, mientras que la temperatura es menor y la humedad mayor a lo largo 
del todo el año en la parte alta del gradiente (Figura 1-26).  
 
 
Figura 1-26: Diagrama de precipitación (mm3 anuales), temperatura (°C) y porcentaje de 
humedad relativa (HR) en la parte alta y baja del gradiente 
 
Los patrones reportados indican tendencias importantes, pero son necesarias más 
investigaciones encaminadas a la caracterización del hábitat de las especies de plantas 




El páramo de Siecha muestra un patrón típico de cambios ambientales a lo largo de un 
gradiente altitudinal en el que la vegetación responde con variaciones en su fisionomía y 




orgánicos, con una capacidad de intercambio catiónico más elevada y un pH mayor que 
en las partes altas, esto coincide con las observaciones hechas en Luteyn y Churchill 
(1999). El clima también refleja un gradiente altitérmico en el que se presentan menores 
temperaturas y mayor humedad en la parte alta (Sarmiento 1986). La comunidad vegetal 
de referencia se distribuye a lo largo de este gradiente con diferentes niveles de 
dominancia fisionómica y especie especifica. Los elementos arbustivos altos, tienden a 
ser más dominantes en la parte baja del gradiente, y van desapareciendo 
secuencialmente a medida que se incrementa la altura para dar paso a elementos de 
porte arbustivo bajo. La parte alta del gradiente se caracteriza por una comunidad mucho 
más abierta y dominada por gramíneas, mientras que la parte baja e intermedia 
presentan arbustales altos y densos. Este patrón en la vegetación es común en las zonas 
de páramo (Cuatrecasas 1958). 
  
Los filtros ambientales y los atributos de las especies son importantes para el ensamble 
comunitario. Por esta razón, las comunidades usualmente muestran una combinación 
particular de rasgos que reflejan las condiciones ambientales en las cuales se establece 
(e.g. formas de vida arrosetadas en ambientes de alta montaña tropical que permiten 
regular el balance hídrico de la planta) (Hedberg y Hedberg 1979, Lebrija-Trejos et al. 
2010). Baruch (1982), propone que en un gradiente de altitud, se incrementa el estrés 
sobre las poblaciones vegetales conforme aumenta la elevación, pero a su vez, 
disminuye la competencia intra e inter-específica debido a que la vegetación empieza a 
ser menos cerrada. En la parte alta del gradiente, se presenta una cobertura vegetal baja 
y densa, en donde muchas especies coexisten y en donde es posible que existan fuertes 
interacciones de facilitación. En las zonas por debajo de 3500 (parte intermedia y baja del 
gradiente) el ambiente abiótico es menos severo, pero la alta densidad de plantas puede 
aumentar las interacciones competitivas. Así, se puede sugerir que la vegetación de la 
zona de páramo alto (encima de de 3500 m) exhibe un conjunto de estrategias de 
tolerancia al estrés, mientras que la de zonas bajas presenta estrategias para evitar o 
evadir la competencia.  
 
Entre los elementos compartidos entre la parte baja y la parte alta del gradiente, 
sobresale Arcytophyllum nitidum. Esta especie crece en forma abundante en zonas bajas 
e intermedias, pero también se encuentra en las zonas abiertas de la parte alta. Esto 
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podría indicar que esta especie es tolerante estrés, pero que también tiene una alta 
capacidad competitiva que le permite estar presente en las zonas bajas, en donde forma 
matas densas.  
 
Las condiciones ambientales de la alta montaña, suponen una barrera que las plantas 
deben superar. El estrés hídrico, por ejemplo, se incrementa  a mayor altitud en la roseta 
gigante Coespeletia lutescens (Pérez 1987). Esto puede evidenciarse en Siecha, donde 
las condiciones ambientales de las zonas altas restringen la distribución de especies 
como Pentacalia ledifolia y Paepalanthus alpinus, pero permiten la presencia de Puya 
trianae. Esta especie es abundante en las zonas altas abiertas, pero está totalmente 
ausente en las zonas bajas o en las zonas altas arbustivas. Esto indica que P. trianae, no 
tiene una alta capacidad competitiva pero si buenas condiciones para establecerse en 
zonas abiertas. En cuanto a su distribución natural, no se puede descartar que esta 
especie estuviera presente ancestralmente en las zonas bajas del gradiente, en un 
momento anterior al disturbio ocasionado para abrir paso a actividades agropecuarias. 
Sin embargo, dado que las comunidades vegetales pueden estar limitadas tanto por la 
ausencia de de semillas como por escases de micrositios para germinar (Zobel et al. 
1998), tampoco se puede descartar que su ausencia se deba a filtros ambientales, y no 
solo bióticos, que impiden su establecimiento en la parte baja. 
 
En las zonas altas, existe una baja densidad de juveniles (salvo el caso de P. trianae en 
las zonas altas abiertas). Goldstein et al. (1985) sugiere que las plántulas y juveniles, 
debido al bajo ajuste osmótico y baja capacitancia,  no son tolerantes a un suelo con bajo 
contenido de agua. Es posible que las bajas temperaturas y la alta humedad de las zonas 
altas e intermedias, terminen provocando una sequía fisiológica, lo que implica que 
aunque el agua está en abundancia, las plantas son incapaces de adquirirla a través de 
su sistema radicular. En estas elevaciones, la reproducción asexual a través de estolones 
o rebrotes es muy importante. Por esta razón, son abundantes plantas con una alta 
capacidad de reproducción vegetativa, como las puyas y formas de vida graminoides 
(e.g. Calamagrostis effusa) y bambusoides (Chusquea tessellata). 
 
La fenología floral es un rasgo de vida crítico que puede estar influenciado por los genes 




polinizadores que afectan el momento de la floración y su duración (Bustamante y 
Búrquez 2008). Los ciclos de floración y dispersión de las cinco especies seleccionadas 
parecen estar relacionados con las variaciones climáticas de temperatura y precipitación 
de las épocas seca y lluviosa. P. ledifolia presenta su periodo de floración en verano 
(Noviembre-enero) y dispersa sus semillas justo antes de empezar la temporada de 
lluvias. Esto concuerda con lo reportado por Bonilla y Zuloaga (1994) para el Páramo El 
Granizo, quienes encontraron una mayor floración en períodos secos y sugieren que las 
plantas aprovechan los recursos hídricos de la temporada de lluvias y generan una 
secuencia reproductiva que finaliza con la floración en las épocas secas. Por otro lado, A. 
nitidum y P. trianae florecen en plena temporada invernal (Febrero-octubre) y dispersan 
mayormente en verano (Noviembre-Febrero). Esto coincide con los datos de Mora et al. 
(2005), para  P. criptantha, la cual empieza la formación de inflorescencias con la llegada 
de las lluvias y que el desarrollo de la inflorescencia se demora aproximadamente 4 
meses, dándose en los meses de mayor precipitación. La época de dispersión se da 
mayormente hacia la temporada seca, con una porción de semillas que permaneció 
dentro de los frutos. 
 
La reproducción está ligada a la actividad de los polinizadores. Barrios et al. (2010), 
encontraron que la reproducción espontánea de varias especies de páramo, entre las 
que se encuentra Arcytophyllum nitidum, depende significativamente de la actividad de 
los polinizadores. En la zona de Siecha, esta especie registro gran cantidad de flores y 
frutos a lo largo del año. Sin embargo, muchos de estos frutos carecían de semillas 
viables lo que podría estar ligado a escasez de polinizadores. Sin embargo, esta especie 
presenta una buena densidad de juveniles fuertes, con capacidad de rebrote y una alta 
supervivencia. Esto contrasta con los propágulos de P. ledifolia, P. alpinus y P. trianae, 
que aunque son más abundantes, tienen una alta mortalidad debido a que tienen poca 
capacidad de rebrote. Se puede suponer entonces que la poca producción de frutos de 
A. nitidum, sea compensada por la alta supervivencia de sus juveniles. 
 
Lupinus aff. monserratensis es una especie que se encuentra naturalmente por encima 
de los 3400 metros de altitud y hasta los 3700. Es una especie de ciclo corto (18-24 
meses). Aunque tuvo la densidad de juveniles más baja, la sobrevivencia fue alta. Una 
vez los juveniles logran establecerse, generan una gran cantidad de ramas para ganar 
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espacio rápidamente. Después de 2 o 3 ciclos de floración, empieza a marchitarse 
dejando una gran cantidad de semillas en el suelo. En la zona, la temporada de 
dispersión de semillas se presentó a lo largo de la estación seca, y es posible que la 
llegada de las lluvias active las semillas. Esto indica que probablemente, L. 
monserratensis (y tal vez otras especies del género), pueden formar un banco de 
semillas germinable y que este banco tiene la capacidad de perdurar por algunos meses 
en espera de condiciones favorables (llegada de las lluvias). El hábito postrado y la 
capacidad de formar bancos de semillas de mayor duración, son probablemente 
características que le ayudan a L. aff. monserratensis a sobrevivir a mayor elevación que 
otras especies del género, como por ejemplo L. bogotesis.  Sin embargo es necesario 




La distribución de las cuatro especies seleccionadas para la experiencia de restauración, 
responde a las condiciones abióticas y bióticas de las franjas de páramo consideradas en 
este estudio. Paepalanthus alpinus y Pentacalia ledifolia son especies propias de la franja 
inferior, mientras que Puya trianae está restringida a las zonas altas. Sin embargo, su 
capacidad de establecerse en zonas abiertas indica que puede distribuirse en las partes 
bajas del gradiente sin presencia de arbustales. Arcytophyllum nitidum se distribuye a lo 
largo de todo el gradiente, pero presentan mayor abundancia en la franja inferior. Lupinus 
aff. monserratensis se encuentra por encima de los 3400 metros de altura y requiere 
lugares abiertos para su desarrollo. No tiene capacidad de formar banco un banco de 











2. Capítulo 2: El género Lupinus en la 




Hasta hace unas décadas las interacciones negativas (competencia y depredación) 
tenían un papel central para tratar de explicar los patrones de diversidad de las especies 
en escalas globales y locales. La competencia especialmente, fue esencial en el 
desarrollo de muchos conceptos de la ecología de comunidades, dentro de los que se 
incluye la definición formal de nicho (Hutchinson 1958). En el caso de las comunidades 
de plantas, las interacciones negativas se consideraron durante mucho tiempo como las 
de más peso para su estructuración (Keddy 1989). En las últimas dos décadas las 
interacciones ecológicas positivas comenzaron a recibir mucha atención y actualmente 
se reconoce que la competencia por sí sola no puede explicar los patrones encontrados 
en las comunidades ecológicas.  
 
Para entender como la facilitación puede integrarse en diferentes teorías de la ecología 
vegetal y en la restauración ecológica, primero es necesario entender conceptos 
importantes relacionados con los mecanismos de sucesión, el ensamble de especies en 








Las preguntas de investigación que se quieren responder en este capítulo son: 
 
 ¿Cuál es la relación de la sucesión, el ensamble de especies y los disturbios con 
las actividades de restauración ecológica? 
 ¿Cómo opera la facilitación en la sucesión, el ensamble de especies y los 
disturbios?  
 ¿Cómo se pueden aplicar las teorías de la facilitación en el ecosistema de 
páramo? 
 ¿Cuáles son los atributos de las especies del género Lupinus en Colombia las 
hacen adecuadas para ser incluidas en acciones de restauración de páramo 
alterado? 
  
2.1.1 Sucesión, ensamble de especies, disturbios y restauración 
ecológica 
 
Varios conceptos de las áreas de la sucesión, el ensamble comunitario y la ecología del 
disturbio están interrelacionados y su combinación puede alimentar un amplio rango de 
ideas relevantes para la restauración ecológica (Hobbs et al. 2007). El proceso de 
sucesión en ecosistemas está bien estudiado y genero una serie de teorías sucesionales 
concernientes a como los ecosistemas se desarrollan en el tiempo (Walker et al. 2007). 
De forma similar, los patrones de abundancia de las especies dentro de una comunidad, 
pueden ser explicados a través de las llamadas “reglas de ensamble comunitario” (Hobbs 
et al. 2007). Ambos conceptos estudian el cambio en las comunidades a través del 
tiempo, y las ideas de ensamble comunitario difieren poco de los conceptos de sucesión, 
por lo que no deben ser considerados en forma totalmente separada (Hobbs et al. 2007). 
 
El concepto de “filtro”, derivado del estudio del ensamble comunitario, es el de aplicación 
más directa en la restauración ecológica. Esta idea propone que una especie solo puede 
establecerse en un área si es capaz de lidiar con las condiciones ambientales (i.e. filtro 




Keddy 1995, Zobel 1997, Díaz et al. 1999). El principal efecto de los filtros, es variar la 
composición de las especies en relación con la variación ambiental, lo que termina 
provocando patrones espaciales característicos (Díaz et al. 1999; Hobbs 2004). Las 
aproximaciones más recientes enfatizan en la naturaleza dinámica de los filtros, los 
cuales probablemente cambian con el tiempo al igual que los patrones espaciales 
(Fattorini y Halle 2004; Hobbs 2004). Los filtros ambientales en el contexto de la 
restauración se convierten en factores limitantes que deben ser identificados para 
permitir el establecimiento de las especies nativas (Hobbs et al. 2007). Por ejemplo, en 
las zonas invadidas por gramíneas exóticas se establecen filtros ambientales (e.g. 
alteración del microclima y ciclo de nutrientes) y filtros bióticos (e.g. competencia) 
(Vitousek 1990) que impiden la recuperación de la vegetación nativa.  
 
De acuerdo con White y Pickett (1985), un disturbio es un evento discreto en el tiempo 
que perturba la estructura del ecosistema, comunidad o población, y cambia los recursos, 
la disponibilidad de sustrato o el ambiente físico. En el contexto de la restauración, los 
disturbios puede ser una herramienta de manejo esencial porque puede modificar la 
dinámica del ecosistema (Hobbs et al. 2007). Adicionalmente, el régimen de disturbios, 
caracterizado por su tamaño, frecuencia, e intensidad, debe ser restaurado porque juega 
un papel crucial en la dinámica de muchos ecosistemas (Prach et al. 2007; Hobbs et al. 
2007).  
 
Los disturbios generan una la dinámica continua que controla el ensamble comunitario 
(establecimiento y recambio) de individuos y la dinámica sucesional de las comunidades 
(Hobbs et al. 2007). Pueden actuar directamente como filtros sobre algunos rasgos de las 
plantas (Keddy 1992, Díaz et al. 1999, White y Jentsch 2004) relacionados con la 
sobrevivencia, la reproducción, la colonización o la dispersión. Adicionalmente, los 
disturbios son mecanismos dinámicos que modifican el proceso de ensamble comunitario 
a través del tiempo, por ejemplo, a través de la modificación de las interacciones 
competitivas, las vías sucesionales y las trayectorias (Nobley Slatyer 1980).  
 
Según Hobbs et al. (2007) los disturbios modifican el ensamble comunitario de dos 
maneras. Primero, cambian los filtros ambientales, tales como la disponibilidad de 
nutrientes, y segundo actúan sobre los atributos de las plantas como filtro de especies 
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(White y Jentsch 2004). De esta forma, los disturbios no solo causan degradación, sino 
que en escalas y magnitudes adecuadas, pueden ser una herramienta directa para la 
restauración de las dinámicas apropiadas del ecosistema (Hobbs et al. 2007). Es 
necesario aprender más acerca de la utilidad de diferentes clases de disturbio, 
identificando por ejemplo, cuáles favorecen a las especies nativas y son deseables, y 
cuáles favorecen la invasión de especies exóticas u oportunistas y deben ser suprimidos 
(Hobbs et al. 2007, Vargas et al. 2002). 
 
Hobbs et al. (2007), sugieren que los disturbios, el ensamble y la sucesión forman la 
clave para un mejor entendimiento de los conceptos de restauración. Estos autores 
proponen centrarse particularmente en los efectos del tipo de disturbio, su frecuencia y 
su intensidad, sobre las trayectorias sucesionales, el establecimiento y la extinción de 
especies dentro del sistema, y sobre las reglas de ensamble en la dinámica de la 
comunidad bajo diferentes regímenes de disturbio.  
 
La sucesión es el cambio en la composición de especies y está asociada a cambios en el 
sustrato a través del tiempo. La sucesión y la restauración difieren en escala, materia de 
estudio y paradigmas. La restauración se enfoca hacia un resultado especifico en escalas 
espaciales y temporales relativamente cortas, mientras que el estudio de la sucesión 
intenta entender la naturaleza del cambio en la vegetación en escalas temporales mucho 
más amplias (Walker et al. 2007).  
 
Sin embargo, a pesar de sus diferencias, ambas actividades están estrechamente 
relacionadas. Ambas tratan de modelar y predecir una secuencia de eventos discretos 
llamados trayectorias sucesionales y las dos dependen del conocimiento en el 
funcionamiento del ecosistema, la estructura y dinámica de la comunidad y los atributos 
de las especies (Walker et al. 2007).  
 
La sucesión comprende muchos procesos ecológicos que son la base de las actividades 
de restauración ecológica. La restauración, se centra fundamentalmente en la 
manipulación de la sucesión, ya que generalmente apunta hacia la aceleración de los 
ritmos de regeneración del hábitat o paisaje disturbado, para llevarlo a un estado 




opera la sucesión, y cuándo y cómo manipular sus mecanismos para alcanzar las metas 
de restauración (Prach et al. 2007). Las dos actividades se retroalimentan mutuamente, 
ya que durante la sucesión natural emergen patrones ordenados o impredecibles que 
pueden puede dar luces teóricas y prácticas para las actividades de restauración y, en 
contraprestación, la restauración ecológica es una oportunidad para probar los alcances 
de las teorías sucesionales (Walker et al. 2007). En este aspecto, la principal diferencia 
sería que la restauración busca llevar las trayectorias sucesionales hacia un estado 
deseado más rápidamente de lo que ocurriría de forma espontanea (Walker et al. 2007).  
 
Una importante limitación en la sucesión es la disponibilidad de especies, la cual está 
determinada por una combinación de factores como el clima (macro y micro), las áreas 
con vegetación intacta, los patrones espaciales y la historia de uso del suelo (Zobel et al. 
1998). La aplicación del conocimiento acerca de las dinámicas temporales en el 
ecosistemas es fundamental en las teorías sucesionales y puede ser ligado con la 
restauración (Prach et al. 2007). Tanto la sucesión (Walker y del Moral 2003) como la 
restauración (Temperton et al. 2004) se alejaron de una visión estática de la comunidad 
en clímax, hacia una noción más dinámica en donde las comunidades cambian 
activamente en respuesta a procesos internos de recambio de especies (principalmente 
orientados por la longevidad de las especies, la competencia, la facilitación o las 
invasiones) y procesos externos que incluyen cambios históricos del clima (McGlone 
1996) o disturbios que alteran la estructura por daño o remoción de biomasa (Walker et 
al. 2007).  
 
Los estudios de sucesión proveen lecciones valiosas que sugieren que las técnicas de 
restauración deben centrarse en el mejoramiento del sitio, el aumento en el éxito de 
establecimiento y la protección de las especies deseables en el sistema contra la 
herbivoría y la competencia durante su desarrollo (Walker et al. 2007). Sin embargo, es 
importante resaltar que el uso de los conceptos de sucesión en la restauración no es 
garantía del éxito, ya que existen diferencias importantes entre las condiciones naturales 
en las que suelen llevarse a cabo los estudios de sucesión y las condiciones de disturbio 
de una parcela de restauración. Por ejemplo, los primeros estadios de la sucesión 
involucran la dispersión de los propágulos de las especies a los sitios de interés, mientras 
que la restauración implica una siembra deliberada de esas mismas plantas u otras 
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técnicas de reintroducción. Generalmente estás siembras involucran una preparación 
cuidadosa del sitio a restaurar, la cual tiende a eliminar el ambiente de competencia e 
involucra otros cambios importantes en comparación con el ambiente original de la planta 
(e.g. condiciones del suelo). Esto hace difícil predecir las trayectorias y puede llevar a 
resultados inesperados, como por ejemplo que una especie introducida como facilitadora 
arreste la sucesión (Walker et al. 2007). Por esta razón es necesario tratar de entender 
como las especies se afectan unas a otras  (e.g. por facilitación, inhibición o herbivoría) y 
cómo interactúan en su ambiente natural para predecir las posibles trayectorias 
sucesionales.  
 
El conocimiento de los patrones sucesionales también permite alcanzar rápidamente  
buenos resultados en términos de estructura y función, los cuales son componentes 
cruciales del ecosistema. La estructura puede describirse a través de la composición de 
especies (e.g. riqueza, abundancia, dominancia) o la fisionomía (Walker et al. 2007). La 
función incluye aspectos como la productividad, el ciclado de nutrientes y el uso del agua. 
Las especies pueden no contribuir a la función del ecosistema en proporción a su 
abundancia (Schwartz et al. 2000) y unas pocas especies pueden dominar el 
funcionamiento del mismo. Estas especies dominantes pueden acaparar los recursos y 
además bajar la productividad, como sucede, por ejemplo, en las invasiones de 
gramíneas (Vitousek 1990).  
 
El análisis de los patrones sucesionales permite ir más allá de la simple descripción de la 
composición y estructura de la comunidad de referencia. De esta forma se construye un 
sistema de referencia del funcionamiento de la comunidad, que involucra, entre otros 
aspectos, los mecanismos de dispersión de las especies, las interacciones entre las 
mismas, las interrelaciones suelo-planta y el desarrollo del suelo (Walker et al. 2007). La 
predictibilidad del proceso de restauración puede aumentar al introducir especies que se 
espera que formen parte de la estructura base del sistema deseado (Turner et al. 1998). 
Si funciones tales como la tasa de productividad y la captación de nutrientes se 
incrementan más rápidamente que la diversidad, entonces la restauración puede 
concentrarse en las especies que más inciden sobre estas funciones (siempre y cuanto 
no tengan atributos de invasoras) para proveer una estructura funcional base. De esta 




se le pueden adicionar especies y tipos funcionales (Díaz et al. 1999) que pueden 
reforzar el ensamble, para proporcionar una mayor resiliencia a largo plazo (Walker et al. 
2007). Hobbs et al. (2007) recomiendan que para tener una gama amplia de vegetación 
que garantice la sostenibilidad de la estrategia de restauración, se deben crear mosaicos 
de vegetación en diferentes estados sucesionales que sean capaces de resistir diferentes 
tipos de disturbio.  
 
El contexto del paisaje y la forma en la que el área intervenida se relaciona con sus 
alrededores, influencia en gran medida el esquema de restauración (Prach et al. 2007). 
Se debe tener en cuenta que la sucesión provee una estructura base, y no un modelo 
preciso para mejorar la eficiencia de la restauración, ya que siempre habrá un factor de 
imprevisibilidad dentro del ecosistema (Walker et al. 2007; Hobbs et al. 2007). La meta 
primaria de la restauración es aplicar el conocimiento acerca de las condiciones  que 
establecen dinámicas autosostenibles dentro de un ecosistema particular (Hobbs et al. 
2007).  
 
2.1.2 La facilitación en el ensamble de especies 
Stachowicz (2001), define la facilitación como una interacción en donde dos especies 
coexisten sin causarse daño y en donde una de ellas genera un efecto positivo para la 
otra. Se trata de un tipo de interacción positiva en la que el nicho de las especies que 
interactúan se expande y no se contrae como sucede con la competencia. Por tal razón, 
la facilitación, igual que la competencia, es una fuerza esencial en la estructuración de 
las comunidades vegetales ya que permite la coexistencia (Brooker y Callaway 2009). 
Los efectos de las especies facilitadoras son diversos, incluyen un efecto amortiguador 
en la temperatura del sustrato y el aire, mejoras en la humedad del suelo y en el 
contenido del nutrientes (Cavieres et al. 2007), protección contra desecación (Maestre et 
al. 2009) y protección contra herbivoría (Kunstler et al. 2006). 
 
Muchos estudios de sucesión se centran en el balance relativo entre competencia y 
facilitación, lo que tiene importancia directa para la restauración (Walker et al. 2007). El 
patrón general sugiere que la facilitación es más importante en ambientes severos, 
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mientras que la competencia dominara en hábitats más fértiles, húmedos y estables  
(Callaway y Walker 1997). Sin embargo, muchas interacciones entre especies involucran 
un conjunto entero de efectos que van de la competencia a la facilitación y viceversa 
(Bronstein 1994). 
 
La facilitación es especialmente importante durante las fases de establecimiento, en la 
sucesión temprana (Walker and del Moral 2003). Las plantas que se establecen primero 
pueden mejorar la disponibilidad de agua en el suelo, la temperatura o reducir la 
intensidad de la radiación o el viento. Estas pioneras pueden funcionar como plantas 
niñeras que facilitan el establecimiento de otras plántulas. Sin embargo, pueden tener 
efectos inhibitorios sobre otras, estableciendo así interacciones de competencia. Las 
leguminosas son particulares debido a sus complejas interacciones (del Moral and 
Rozzell 2005). Aunque estas especies fijadoras de nitrógeno pueden en última instancia 
facilitar otras especies, sus efectos intermedios pueden ser inhibitorios, especialmente si 
forman arbustales o tapetes densos. En estos casos el efecto facilitador será demorado 
hasta que las fijadoras de nitrógeno completen su ciclo vital y mueran (Gosling 2005). El 
potencial inhibidor de las plantas durante la sucesión es crucial, ya que estas especies 
pueden desacelerar, desviar o detener la sucesión. La competencia por recursos y la 
alelopatía son los principales tipos de inhibidores. Este tipo de interacciones son 
problemáticas durante la restauración ya que los invasores agresivos o incluso las 
plantas sembradas como niñeras pueden exterminar las especies deseadas (Walker et 
al. 2007).  
 
Debido a que los efectos netos de la competencia y la facilitación son difíciles de 
predecir, las trayectorias sucesionales también lo son (Walker et al. 2007). Planear una 
estrategia de facilitación dentro de un programa de restauración requiere un buen 
conocimiento del sitio, del ecosistema que se quiere alcanzar y de los cuellos de botella 
que se pueden presentar en el desarrollo de la estrategia (Temperton et al. 2004). Las 
interacciones entre especies son complejas y dinámicas, y es común que se presenten 
interacciones de facilitación e inhibición con la misma especies. Por esta razón, para 
predecir patrones, es necesario un conocimiento detallado de las condiciones locales y 





Tanto las interacciones positivas, como las negativas tienen efectos importantes en las 
comunidades vegetales. Encontrar el balance entre competencia y facilitación es 
indispensable para explicar el proceso de estructuración de las comunidades vegetales 
(Bertness y Callaway 1994). Este balance depende en gran medida de la densidad de 
especies que interactúan, su estado fenológico, su fisiología, las interacciones indirectas 
con otras especies y la intensidad del estrés abiótico que experimentan (Callaway y 
Walker 1997, Callaway et al. 2002). La facilitación y la competencia no son interacciones 
aisladas, por el contrario, actúan simultáneamente, por lo que es necesario determinar la 
intensidad e importancia relativa de cada una.  
 
Aunque las interacciones ecológicas negativas siguen dominando la teoría ecológica 
(Brooker et la. 2008), actualmente la facilitación empieza a ganar espacio con el 
desarrollo de conceptos como la “Teoría del gradiente de estrés" (Bertness y Callaway 
1994) y el “nicho filogenéticamente conservado” (Wiens y Graham 2005, Valiente-Banuet 
et al. 2006, Valiente-Banuet y Verdú 2013).  
 Teoría del gradiente de estrés 
La frecuencia e intensidad de los disturbios ambientales, la oferta de propágulos y 
semillas y el desempeño diferencial de las especies, son los factores que determinan la 
dinámica de la vegetación en un área dada dentro de escalas temporales relativamente 
pequeñas (Pickett et al. 1987). De esta forma, la diversidad está determinada no solo por 
las habilidades competitivas de las especies sino por la influencia del ambiente sobre el 
resultado neto de estas interacciones (Huston 1979). 
 
Muchos estudios apoyan la idea de que la importancia de la facilitación aumenta en 
gradientes de estrés abiótico (Hipótesis del gradiente de estrés) (Figura 2-1). Esta 
hipótesis predice que la importancia de las interacciones positivas sobre las negativas se 
incrementa a medida que el estrés abiótico aumenta (Bertness y Callaway 1994). La 
teoría del gradiente de estrés predice que la frecuencia de las interacciones de 
facilitación varía inversamente a través de los gradientes de estrés, siendo la facilitación 
más común en condiciones de alto estrés abiótico. Hacker y Gaines  (1997) consideran 
que la teoría del gradiente de estrés es relevante para el modelo de joroba de la 
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diversidad (“the hump-backed diversity model”) (Grime 1973), ya que los efectos positivos 
de la facilitación sobre la biodiversidad (en términos de riqueza de especies) parecen 
aumentar desde un nivel intermedio a uno alto de severidad ambiental (Figura 2-1).  
 
El consenso general indica que las interacciones tienden a cambiar de competencia a 
facilitación a medida que se incrementa la elevación y el estrés abiótico y esto se debe 
principalmente a limitaciones fisiológicas (Callaway 1995). El balance entre interacciones 
positivas y negativas depende de su relación con las características de las especies, las 
condiciones ambientales y las variaciones espaciales y temporales (Callaway et al. 
2002). Este balance también se atribuye cambios en el ciclo de vida y ecofisiología de las 
especies (Callaway et al. 2002).  
  
Dentro de las investigaciones que respaldan la hipótesis de gradiente de estrés, se 
encuentra la de Mulder y colaboradores (2001), quienes encontraron que las 
interacciones positivas se asocian con condiciones de estrés hídrico en comunidades de 
briófitos. Ellos concluyen que las especies de briófitos que parecen jugar papeles 
redundantes en condiciones hídricas normales, pueden ser complementarias o 
facilitadoras bajo condiciones de estrés hídrico y que el valor de la diversidad puede 
subestimarse en experimentos a corto plazo y bajo condiciones constantes. 
 
Las comunidades con interacciones fuertes de facilitación son resistentes a la extinción y 
preservan la biodiversidad (Verdú y Valiente-Banuet 2008, Valiente- Banuet et al. 2009). 
Las especies niñeras, por ejemplo, están poco relacionadas filogénicamente y esto tiene 
como resultado un incremento la diversidad y mayor resistencia de la comunidad entera a 






Figura 2-1: (a) Diagrama de el modelo de joroba de la diversidad (adaptado de Grime 
1973), en dónde se representa el impacto sobre la densidad de especies a lo largo de un 
gradiente estrés ambiental. Las especies C, tienen un índice competitivo alto y las 
especies S tienen alta resistencia al estrés impuesto por el ambiente. R representa el 
resto de las especies. (b) Modelo conceptual de la Hipótesis de Gradiente de Estrés 
(adaptado de Bertness y Callaway 1994) que representa la presencia de interacciones 
positivas en comunidades naturales. Las interacciones positivas se consideran raras bajo 
condiciones de estrés intermedias o bajas presiones de consumo. Se presumen que la 
reducción del estrés físico por vecinos y las defensas asociativas, ocasionan 
interacciones positivas bajo condiciones físicas severas e intensa presión de 
consumidores, respectivamente.  
  
2.1.3 Nicho de regeneración 
El concepto de “nicho de regeneración” (Grubb 1977) señala que las diferencias en los 
patrones de regeneración de las especies vegetales y la complementariedad entre las 
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necesidades de las mismas, hace que algunas especies suministren a otras los 
requerimientos necesarios para su supervivencia, favoreciendo así la coexistencia y 
explicando la riqueza específica de algunas comunidades con base en interacciones 
positivas (Grubb 1977, Valiente-Banuet et al. 2009). Adicional a esta idea, surge el 
concepto de “nicho filogenéticamente conservado”, el cual propone que las especies 
relacionadas filogenéticamente probablemente poseen nichos ancestrales similares y por 
tanto tienden a competir más entre ellas (Wiens y Graham 2005, Valiente-Banuet et al. 
2006). Existe evidencia de que los nichos de las especies están restringidos por sus 
historias evolutivas, y de que la exclusión competitiva de especies estrechamente 
relacionadas puede resultar en comunidades ecológicas filogenéticamente diversas, con 
una frecuente coexistencia entre especies poco relacionadas (Violle et al. 2011).  
 
Clásicamente, los patrones de biodiversidad locales se atribuyen a las interacciones 
ecológicas directas, como la competencia y la facilitación, mientras que los patrones 
regionales son más probablemente el resultado de procesos históricos, evolutivos y 
biogeográficos; la dispersión se considera el vínculo que pude ligar las dos escalas y sus 
procesos (Ricklefs 2004). Linder (2008) propone que la flora neotropical hiperdiversa es 
el resultado de una estabilidad ambiental que permitió la coexistencia de una mezcla de 
elementos de radiaciones maduras con elementos de radiaciones recientes. Sin 
embargo, si el nicho ecológico actual de muchas especies es un reflejo del su nicho 
ancestral, es posible que las interacciones ecológicas también tengan impacto en la 
distribución de la vegetación a escalas globales y no solo locales (Valiente-Banuet y 
Verdú 2007). Uno de los trabajos más relevantes en este aspecto es el Valiente-Banuet 
et al. (2006), quienes encontraron que en ambientes actualmente áridos pero 
ancestralmente húmedos, algunos clados que evolucionaron en condiciones ancestrales 
húmedas y que son poco resistentes a las actuales condiciones secas, pueden expandir 
su nicho (i.e. ser facilitadas) si crecen bajo el dosel de linajes recientes adaptados al 





2.1.4 Interacciones indirectas 
Generalmente las especies no interactúan en duplas simples, sino que establecen 
complejas interacciones, en donde se pueden presentar procesos de facilitación indirecta 
(Callaway et al. 1996). Cuando las interacciones tienen lugar entre muchas especies al 
mismo tiempo (como suele ocurrir en el mundo real), la supresión de la competencia de 
la especie B por acción de otra especie A, puede disminuir el efecto competitivo de una 
tercera especie (C) que competía con A, configurando así en un mecanismo de 
facilitación indirecta (Brooker et al. 2008). Por ejemplo, la presencia de una especie con 
alta producción de flores y néctar, puede atraer polinizadores hacia otra especie que no 
produce tanto néctar, como sucede con la especie Podophyllum peltatum, que produce 
mayor cantidad de frutos y semillas cuando se encuentra junto a Pedicularis canadensis 
(Laverty 1992).  
  
Las interacciones de facilitación entre plantas no se deben considerar sin tener en cuenta 
los enemigos naturales y los enemigos de los enemigos, ya que cuando se adhiere un 
segundo nivel trófico, una interacción de facilitación puede convertirse en competencia, 
por ejemplo, al añadir un herbívoro que solo se come al facilitador. Si se añade además 
un enemigo del herbívoro, entonces la interacción de competencia se convertiría en una 
de facilitación indirecta (Van del Putten 2009). 
 
Las plantas que compiten por nutrientes pueden tener un efecto neto facilitador a través 
de los efectos directos e indirectos provocados por la sombra o la protección contra 
herbívoros (Brooker et al. 2008). En algunos ecosistemas semiáridos hay evidencia de 
que hasta un 97% de las especies requieren interacciones de facilitación directa o 
indirecta para su establecimiento (Valiente-Banuet et al. 2009).  
  
Si la existencia de múltiples mecanismos de interacción entre especies que coexisten 
incrementa el potencial para que se presenten interacciones indirectas, entonces este 
mecanismo debe ser más común en comunidades en donde varios factores limitantes 
ocurren al mismo tiempo en magnitudes similares. En contraste, en ambientes en donde 
un factor limitante domina, la facilitación indirecta debe ser menos importante. Así, se 
puede suponer que la facilitación debe ser más importante comunidades con una alta 
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riqueza, en donde puede ser un mecanismo para evitar la exclusión competitiva (Huston 
1979) y la competencia debe ser la interacción dominante en ambientes más productivos, 
como por ejemplo las praderas (Brooker et al. 2008).  
 
2.1.5 Plantas nodriza 
Muchos estudios realizados en diferentes biomas muestran que las plantas experimentan 
entre ellas fuertes efectos de facilitación directa o indirecta (Hunter y Aarssen 1988, 
Bertness y Callaway  1994, Callaway 1995, Callaway y Walker 1997, Lortie et al. 2004). 
Dentro de los primeros trabajos que demuestran que las interacciones positivas juegan 
un papel importante en la estructuración de las comunidades se encuentra el de 
Silvertown y Batow (1994). Ellos encontraron que la distribución agregada de especies 
arbustivas asociadas con cactáceas (Larrea tridentata y Opuntia rastrera) está mediada 
por efectos de facilitación directa (protección contra altas temperaturas y alta radiación 
solar, suministro de un microambiente rico en nutrientes acumulados y actividad de 
animales alrededor de los arbustos) y facilitación indirecta ya que provee sitios para que 
los agentes dispersores depositen semillas. 
 
En una revisión hecha por Padilla y Pugnaire (2006) sobre el papel de la facilitación en la 
restauración de ambientes degradados, los autores señalan que “el síndrome de planta 
niñera” (Niering et al. 1963), fue uno de los primeros ejemplos registrados de 
interacciones positivas entre plantas. La primera investigación publicada en la que se 
usaron plantas nodrizas en procesos de restauración fue llevada a cabo en España en 
1990 (Castro et al. 2002), en dónde se encontró que las plantas niñeras reducían la 
mortalidad de dos especies de pino sin inhibir su crecimiento. El efecto de la facilitación 
debe tenerse en cuenta en procesos de restauración ecológica, no sólo como 
herramienta para restaurar la estructura y función del ecosistema (Bruno et al. 2003), 





2.1.6 El género Lupinus y su papel en la restauración ecológica 
en ecosistemas de andinos colombianos 
 
El efecto facilitador de las especies del género Lupinus es bien conocido. Solo por 
mencionar algunas experiencias, Lupinus elegans fue reportado por su efecto positivo en 
tres especies de coníferas nativas de México (Blanco-García et al. 2011). En bosques 
templados afectados por una erupción volcánica, Morris y Wood (1989) indican que 
Lupinus lepidus favorece las especies pioneras Anaphalis margaritacea y Epilobium 
angustifolium en sucesiones primarias a través de mejoras en las condiciones del suelo.  
 
En Colombia principalmente dos especies arbustivas de este género fueron utilizadas en 
proyectos de restauración ecológica: Lupinus bogotensis y Lupinus mirabilis. Una de las 
experiencias pioneras en el país es la de Díaz-Espinosa et al. (2007) quien uso doseles 
de L. bogotensis en zonas de bosque altoandino transformadas en potrero, para acelerar 
el crecimiento de especies de interior de bosque. En esta experiencia en particular, la 
presencia de herbívoros, tuvo un efecto sobre el desempeño de todas las plantas 
sembradas. Sin exclusión de herbivoría, el dosel de L. bogotensis tuvo un efecto 
negativo, ya que favorecía la presencia de roedores que se alimentaban de las plantas 
sembradas. Este es un ejemplo de una interacción negativa indirecta. Cuando se 
suprimió la herbivoría, el resultado neto de la interacción fue positivo. Los autores 
recomiendan el uso de esta especie, pues presenta buenas tasas de crecimiento, tiene la 
capacidad de generar rápidamente doseles en las condiciones de potrero, estimula la 
regeneración natural y permite el crecimiento de especies típicas del bosque que no 
tienen buen desempeño en zonas abiertas. De esta experiencia se concluye que la 
generación de doseles debe ser una prioridad al momento de emprender acciones de 
restauración en áreas abiertas (León et al. 2007). 
 
Otra experiencia que se deriva de la anterior, se realizó también en zonas de bosque 
altoandino, en este caso invadidas por especies forestales exóticas (Cupressus lusitanica 
y Pinus patula) y retamo espinoso (Ulex europaeus) (Vargas et al. 2007 y Vargas et al. 
2009). En las zonas con retamo espinoso, el objetivo fue controlar la regeneración de 
juveniles de esta especie invasora, a través del uso de doseles de L. mirabilis y Vicia 




L. mirabilis         
(3000 m)
L. bogotensis      
(3000 m)
L. bogotensis        
(3400 m)
L. aff. moserrantensis 
(3400 m)
Hábito Arbusto alto Arbusto bajo Arbusto bajo Arbusto postrado
Altura máxima Hasta 2 m Hasta 1 m Hasta 1.2 m Hasta 0.4 m
Longevidad 2-3 años 1 año 6 a 15 meses 9-18 meses
Tamaño de la primera 
reproducción
1.28 m 0.67 m 0.33 m 0.1 m
Inicio de la primera reproducción 9 meses 4 meses 8 meses 6 meses
Número de floraciones durante el 
ciclo de vida
2 1 2 2
Longitud de la legumbre 3.0 ± 0,2 cm 5.3 ± 0,3 cm SD SD
Número de semillas por legumbre 4-5 4-4 2-4 3-5
Dispersión Barócora Barócora Barócora Barócora
Tamaño de la semilla (8.1 ± 0.3)*(6.1 ± 
0.4) mm
(5.8 ± 0.5)*(4.0 ± 0.5) 
mm
(5.2 ± 0.3)*(4.1 ± 0.4) 
mm
(2.9 ± 0.5)*(2.2 ± 0.5) 
mm
Tiempo de germinación 10-15 días 10-15 días 8-40 días* 5-50 días*
Porcentaje de germinación >60% >80% >35%* >23%*
Reproducción sexual si si si si
Repoducción asexual no no no no
% de mortalidad plántulas 30% 15% 4%* 2%*
Bancos de semillas si si si si
Asociaciones con microorganismos bacterias fijadoras 
de nitrógeno
bacterias fijadoras de 
nitrógeno
bacterias fijadoras de 
nitrógeno
bacterias fijadoras de 
nitrógeno
Tolerancia ambiental Tolerancia heladas Tolerancia heladas Tolerancia heladas Tolerancia heladas
*Datos tomados en invernaderos ubicados en Bogotá (2600 m de altura)
benghalensis (Díaz-Espinosa 2009). En este caso, el objetivo, fue evitar la re-invasión del 
retamo espinoso. El tratamiento con mejores resultados para controlar la especie 
invasora fue la mezcla de L. mirabilis y Vicia benghalensis. Esto coincide con los 
resultados de De Blois et al. (2004) que indican que una mezcla de especies es 
usualmente superior porque logran complementarse la una con la otra. Los resultados de 
esta experiencia indican que, cuando se trata del control de especies invasoras, es 
necesario tener en cuenta las características de la especie invasora y el hábito y la 
densidad del dosel de la especie que se usara como controladora. Otro resultado 
importante de esta investigación es una lista de los principales atributos vitales de L. 


















Tabla 2-1: Lista de los principales atributos vitales de L. mirabilis, L. bogotensis, L. aff. 
monserratensis. (a) Datos tomados de Díaz-Espinosa (2009) en la localidad de Chisacá, 
zona rural de Bogotá D.C. a 3000 m de altura (b) Datos tomados en el PNN Chingaza a 
3300 m de altura.   
 
En la experiencia en plantaciones exóticas, el objetivo fue la creación núcleos de 
restauración (Reis et al. 2010) con especies pioneras y tardías del bosque altoandino y 




núcleos de regeneración (Yarraton y Morrison 1974, Reis et al. 2010) permite fomentar 
un ambiente adecuado para el establecimiento de especies de sucesión tardía a través 
del uso especies niñeras o facilitadoras.  En plantaciones forestales el arbusto Lupinus 
bogotensis se usó como facilitador de tres especies leñosas pioneras, encontrando 
evidencias de facilitación (incremento de tasas de crecimiento) en dos de ellas 
(Smallanthus pyramidalis y Verbesina crassiramea) y competencia con otra (Solanum 
oblogifolium). En este caso se introdujo la densidad de siembra de la matriz de 
leguminosas como otra variable a ser considerada. Los resultados indican que una 
densidad muy alta, incrementa la competencia entre el dosel arbustivo y las especies 
sembradas. Se encontró también que en estos suelos degradados, el dosel de 
leguminosas mejora la estructura y los niveles de materia orgánica y fósforo. 
Adicionalmente, la matriz arbustiva de leguminosas tuvo efecto amortiguador sobre las 
condiciones microclimáticas, protegiendo a las juveniles de la desecación y el 
congelamiento en la temporada seca.  
 
La última experiencia con datos publicados fue realizada por Goméz-Ruíz et al. (2013), 
en un área de bosque altoandino invadida por retamo espinoso. La investigación evaluó 
el efecto de leguminosas herbáceas (V. benghalensis) y arbustivas (L. bogotensis) sobre 
las especies leñosas nativas Solanum oblongifolium y Viburnum tinoides. En este caso, 
se uso el índice de interacción de Maestre et al. (2003). Los resultados indican que existe 
un efecto de facilitación de las leguminosas sobre las especies sembradas. 
Adicionalmente, se presentó una mejora en el suelo ya que aumentaron los niveles de 
fósforo y potasio, que son nutrientes limitantes en estos ecosistemas. En esta 
investigación, la importancia de la facilitación frente a la competencia estuvo mediada por 
las densidades de siembra de las leguminosas. La interacción de competencia se volvió 
más importante a medida que se incrementó a densidad de siembra. En estas 
investigaciones los rasgos de historia de vida de las especies que interactúan, las 
características del sitio de siembra y las interacciones con otras especies fueron 
determinantes en el balance entre competencia y facilitación. La distancia de siembra, el 
hábito de las leguminosas y su distribución natural, son características que se deben 
tener en cuenta al momento de seleccionar especies para ser usadas en la creación de 
coberturas vegetales.  
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2.2 Oferta de Lupinus spp. en Colombia 
La mayoría de las especies de Lupinus son nativas del Nuevo Mundo, con solo 13 
especies en el viejo mundo (Norte de África y Región Mediterránea) (Bermúdez et al. 
1999, Eastwood 2008). El género presenta dos centros principales de diversidad en el 
Este de Norteamérica (ca. 100) y en los Andes (ca. 85) (Hughes y Eastwood 2006, 
Eastwood 2008). Sin embargo, la taxonomía del grupo es confusa y es posible que el 
número de especies este sobreestimado (Bermúdez et al. 1999, Eastwood 2008, Barney 
2011). El género tiene especial interés agronómico debido a sus cualidades alimenticias 
(Barney 2011, Kole 2011). Para las especies de América existen estudios de filogeografía 
que explican la radiación del grupo desde el norte hacia el sur del continente, en donde 
se dio una gran y rápida radiación que coincide con la aparición de un ciclo de vida 
perenne que facilito la colonización de ambientes andinos (Drummond 2008). Existen 
también trabajos de ecología relacionados con la respuesta de algunas especies a 
gradientes de altitud (Rada et al. 2008) y respuesta a cambio climático (Soto-Correa et al. 
2013). 
 
En Colombia la mayor diversidad de Lupinus spp. se encuentra entre los 2000 y los 4500 
m de altura, es decir en ecosistemas de alta montaña y páramos donde se califica como 
planta pionera (Barney 2011). La mayor parte de las especies son endémicas y de 
distribución restringida. Barney (2011), propone cuatro “hotspots” ubicados en la 
cordillera oriental y cordillera central, Nariño-Putumayo y Macizo Colombiano. La figura 2-
2, muestra algunos ejemplos de los biotipos de Lupinus spp. que pueden ser encontrados 
en la alta montaña colombiana. 
 
A continuación se hace un análisis rápido de la oferta de Lupinus spp. en los Andes 
colombianos. Para esto se hizo una revisión de los ejemplares del género Lupinus 
depositados en la colección del Herbario Nacional Colombiano (COL) y las colecciones 
en línea del Missouri Botanical Garden. Se construyó una base con datos de 
identificación, hábito, distribución altitudinal y ubicación geográfica del registro (Anexos B 
y C). Se consideraron cinco regiones: Nudo de los pastos, Cordillera Occidental, 






a          
       b  
c   
d  e  
Figura 2-2: Lupinus encontrados en Colombia. (a) Lupinus sp. arbustivo creciendo 
silvestre en las faldas del Volcán Azufral (Nariño-Colombia). (b) L. bogotensis en parcelas 
de restauración en zonas invadidas por especies forestales exóticas (Chisacá, zona rural 
de Bogotá D.C.). (c) Lupinus spp. silvestre de habito sufrútice en el Volcán Azufral 
(Nariño-Colombia). (d). L. aff. monserrantensis creciendo silvestre y en el Parque 
Nacional Natural (PNN) Chingaza, sector Lagunas de Siecha (d) L. alopecuroides juvenil 
en el PNN, Chuchilla de Siecha, ejemplo de forma de vida de arrosetada. 
 
 




Figura 2-3: Ubicación de las cinco regiones consideradas: Nudo de los pastos (a), 
Cordillera Occidental (b), Cordillera Central (c), Cordillera Oriental (d) y Sierra Nevada de 




Las especies de Lupinus en Colombia se distribuyen desde el nudo de los pastos (Nariño 
y Putumayo), subiendo por las tres ramificaciones de la cordillera de los Andes hasta la 
Sierra Nevada de Santa Marta (S.N.S.). Cada región contiene un conjunto de especies 
propias con muy pocas compartidas. Las regiones más similares en cuanto a 
composición son la Cordillera Central y el Nudo de los Pastos (18.2% de especies 
compartidas) y la Cordillera Central y la Oriental (10.5%) (Tabla 2-2). Debido a las pocas 
especies compartidas, la similitud en la composición de especies de las tres cordilleras 
es baja (Figuras 2-4 y 2-5). Las regiones menos diversas son la Cordillera Occidental y 
La Sierra Nevada (Figura 2-3) que muestran un alto grado de aislamiento. L. 
alopecuroides y L. bogotensis son las especies que presentan la mayor cantidad de 
registros, lo que puede indicar que son las más ampliamente distribuidas.  Estos 
resultados indican que todas las regiones montañosas del país (por encima de los 2000 
m) tienen una buena oferta de Lupinus spp. que pueden usarse en proyectos de 














Central Nudo 29 15 18.2 0.222 
Central Oriental 29 47 10.5 0.118 
Nudo Oriental 15 47 6.5 0.069 
Nudo Occidental 15 4 5.3 0.056 
Central Occidental 29 4 3.0 0.031 
Oriental SNS 47 3 2.0 0.02 
Occidental Oriental 4 47 2.0 0.02 
Central SNS 29 3 0.0 0 
Nudo SNS 15 3 0.0 0 
Occidental SNS 4 3 0.0 0 
Tabla 2-2: Similaridad entre las cinco regiones consideradas: Nudo de los pastos, 




Figura 2-4: Similitud en la composición de especies de las tres cordilleras, el Nudo de los 
Pastos y la Sierra Nevada de Santa Marta (SNS) según el índice de Jaccard, método 








































Figura 2-5: Porcentaje de especies del género Lupinus para las tres cordilleras, el nudo 
de los pastos y la Sierra Nevada de Santa Marta (SNS) 
 
La Cordillera Oriental es la que presenta la mayor cantidad de registros (61.3%) (Figura 
2-5) y la que registra la mayor cantidad de especies (47); 37 de ellas están 
aparentemente restringidas a esta cordillera.  Le siguen la cordillera central con 24.9% de 
los registros y 29 especies, 16 de ellas restringidas a esta cordillera. El nudo de los 
pastos se ubica en la tercera posición, con un 9.5% de los registros, 15 especies, 6 
restringidas a esta región. La cuarta posición la tiene La Sierra Nevada que tiene apenas 
el 2,3% del total de registros, 3 especies, dos de las cuales son 2 endémicas. La última 
posición la ocupa la Cordillera Occidental que apenas tiene 2.0% del total de registros, 4 
especies, 3 endémicas.  
 
 Distribución altitudinal 
 
La mayoría de las especies tienen rangos de distribución altitudinal estrechos, sin 
embargo, algunas especies como L. bogotensis, tienen rangos que van desde los 1800 m 
hasta 3500, lo que indica una gran plasticidad para acomodarse en diferentes posiciones 
dentro del gradiente altitudinal (Figura 2-6). El análisis por hábitos y distribución altitudinal 
(Figura 2-7) muestra que el hábito sufrútice se distribuye a lo largo de todo el gradiente 
con una mayor cantidad de registros a alturas superiores a 3100 m. Por otro lado, el 
hábito arbusto no se encuentra en elevaciones superiores a 4000 m. La relación de la 
altura con el hábito indica que puede existir una zonación de las especies arbustivas y las 




2.3 % 2.0 % 




abundantes por debajo de los 3100 m, mientras que las segundas se hacen abundantes 
por encima de los 3000 m. Sin embargo, la figura 2-8 indica que  no existe un patrón 
espacial que demuestre esta tendencia y que además hay un sesgo de muestreo en la 
cordillera Oriental.  
 
 
Figura 2-6: Especies del género Lupinus presentes en Colombia y su distribución 
altitudinal. Las especies con * son las que fueron usadas en proyectos de restauración. 
 
 















































































































































































































































































































































Figura 2-8: Distribución de las especies de Lupinus arbustivas y sufrúticosas (incluyendo 
formas arrosetadas) en los Andes colombianos según registros del Herbario Nacional 
Colombiano (COL) y el Missouri Botanical Garden. 
 
2.3 Discusión 
La sucesión, el ensamble comunitario y la ecología del disturbio son relevantes para la 
restauración ecológica ya que brindan herramientas importantes para la planificación de 
las trayectorias sucesionales posibles en las experiencias de restauración (Hobbs et al. 
2007). En ecosistemas de páramo, por ejemplo, disturbios como el fuego y el pastoreo 
pueden excluir especies que no evolucionaron bajo este régimen de disturbios, y 
favorecer otras cuyos rasgos les permiten persistir (Vargas et al. 2002). De esta forma, 
los disturbios pueden modificar los procesos de invasión de las especies exóticas 
actuando como filtros del ensamble comunitario (Hobbs et al. 2007; Prach et al. 2007). 
 
Teorías basadas en las interacciones positivas, como la hipótesis de gradiente de estrés 
(Bertness y Callaway 1994), pueden ser de aplicación en los ecosistemas de páramo. 




las condiciones del clima y el suelo se vuelven más severas a medida que se incrementa 
la altura, imponiendo filtros ambientales que condicionan el ensamble comunitario y la 
vegetación presente. De acuerdo con Bertness y Callaway (1994), se podría esperar que 
en el subpáramo las interacciones competitivas sean más importantes que las de 
facilitación y que a medida que se incremente la elevación y el estrés abiótico, las 
interacciones cambien gradualmente hacia la facilitación (Figura 2-9). 
 
 
Figura 2-9: Modelo conceptual de la Hipótesis de Gradiente de Estrés (adaptado de 
Bertness y Callaway 1994) en un gradiente altitudinal desde el subpáramo hasta el 
superpáramo. Se presumen que en elevaciones bajas las interacciones de competencia 
entre vecinos serán más importantes, mientras que en elevaciones superiores serán 
predominantes las interacciones de facilitación. 
 
En pajonales de zonas templadas de la Patagonia, se propone un modelo de sucesión 
cíclica que inicia con el establecimiento de un arbusto en cualquier lugar con una baja 
cobertura de gramíneas nativas (Aguiar y Sala 1999). A medida que el arbusto crece 
(fase de construcción), se crea un micrositio con protección aérea que promueve la 
acumulación de semillas y el establecimiento de plántulas, lo cual resulta en la formación 
de un anillo de macollas de gramíneas. A media que el anillo se hace más denso, la 
interacción de facilitación se convierte en competencia y establecimiento de gramíneas 
disminuye. Cuando el arbusto muere y empieza a colapsar (fase degenerativa), la 
protección aérea desaparece y la competencia bajo el suelo domina sobre cualquier tipo 
de efecto de facilitación. Posteriormente, el anillo pierde su identidad, se hace menos 
denso y se puede iniciar de nuevo el proceso.  




En cuando a la teoría del nicho de regeneración y el nicho filogénicamente conservado 
(Grubb 1977, Valiente-Banuet et al. 2006, Valiente-Banuet et al. 2009), no existen hasta 
el momento estudios para ecosistemas de alta montaña tropical que demuestren efectos 
de facilitación entre especies de diferentes linajes.  
 
En estudios realizados en páramos de Venezuela, Márquez et al. 2004 encontró que las 
especies presentes a mayores altitudes corresponden mayormente a elementos 
templados, mientras que  las presentes en áreas de menor altitud  tienen un origen 
tropical  y subtropical. Sin embargo, en muchas ocasiones la distribución altitudinal de los 
páramos de pajonal no refleja los rangos de distribución de las especies (Izco et al. 
2007), y es posible que los elementos templados (e.g. Calamagrostis heterophylla), 
puedan tener un papel facilitador al ampliar el nicho de las especies de origen tropical o 
subtropical (e.g. Puya trianae), análogo al caso de los linajes cuaternarios que facilitan 
elementos de origen terciario en la teoría de Valiente-Banuet et al. (2006). Se sabe muy 
poco de las interacciones positivas entre plantas de páramo, salvo lo que mencionan 
Smith y Young (1987) quienes proponen que ciertas especies pueden mostrar efectos de 
planta niñera, especialmente en las temporadas secas. Es necesario realizar 
investigaciones encaminadas a identificar los nichos ancestrales de los diferentes linajes 
presentes en el páramo y las posibles interacciones de facilitación que existen entre 
ellos. 
 
Las interacciones indirectas de facilitación (Brooker et al. 2008; Valiente-Banuet et al. 
2009; Van del Putten 2009) también pueden ser muy importantes en la región de vida 
paramuna. Se puede suponer que en la zona de subpáramo, caracterizada por una alta 
riqueza de especies (Capítulo 1), las interacciones indirectas de facilitación pueden ser 
más abundantes que en las zonas de páramo propiamente dicho, en las cuales los 
efectos de facilitación directa serán predominantes. Sin embargo, hay muchos vacios en 
el conocimiento de las interacciones positivas y negativas en el páramo y es necesario 
realizar investigaciones encaminadas a la identificación de las interacciones directas e 
indirectas, no solo entre plantas sino entre planta-animal. De esta forma se podrán 






Las especies de Lupinus pueden jugar un papel importante como especie pionera dentro 
de la sucesión ecológica de la alta montaña (Barney 2011). En zonas templadas, Lupinus 
lepidus acelera las tasas de sucesión y puede controlar las trayectorias en sucesiones 
primarias dentro de paisajes montañosos afectados por erupciones volcánicas (del Moral 
1997). Las experiencias de restauración realizadas en Colombia con especies de este 
género (Díaz-Espinosa et al. 2007; Díaz-Espinosa 2009; Ávila-R y Vargas 2010; Goméz-
Ruíz et al. 2013), indican que la generación de doseles debe ser una prioridad al 
momento de emprender acciones de restauración en áreas abiertas de alta montaña 
(León et al. 2007). Los rasgos de historia de vida de las especies que interactúan con los 
doseles de Lupinus spp., las características del sitio de siembra, las interacciones con 
otras especies y la distancia de siembra son determinantes en el balance entre 
competencia y facilitación.  
 
Todas las experiencias de restauración con Lupinus spp. realizadas en Colombia se 
llevaron a cabo en elevaciones inferiores a 3100 m de altitud. Sin embargo, los atributos 
funcionales de las especies pueden cambiar a lo largo de gradientes ambientales (Díaz y 
Cabido 2001). Se sabe por ejemplo que los atributos de algunas especies de Lupinus 
varían en gradientes de altitud (Rada et al. 2008) y que son sensibles a la temperatura 
(Soto-Correa et al. 2013). Según Goméz-Ruíz (datos no publicados), experiencias con L. 
bogotensis en alta montaña (por encima de 3300 m), indican que el desempeño de esta 
especie disminuye a medida que se incrementa la altura. Por consiguiente, la altura 
(ligada al gradiente de temperatura) parece ser un filtro ambiental importante para la 
distribución de las especies de Lupinus. Rada et al. 2008, encontró que los mecanismos 
de resistencia a la temperatura y las respuestas en la asimilación de CO2 condicionan el 
límite superior de distribución de dos especies de Lupinus: Lupinus  meridanus y Lupinus  
eromonomos. Sus resultados indican que las especies de Lupinus parecen ser muy 
sensibles a los cambios de temperatura. Esto lo confirman los resultados de Soto-Correa 
et al. (2013), que indican que la distribución futura de L. elegans, podría estar 
condicionada por el aumento de temperatura global, dado que la especie procedentes de 
latitudes templadas no es capaz de adaptarse a altas temperaturas. Estos son datos 
importantes para la restauración ecológica, puesto que indican que la selección de 
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doseles de especies de Lupinus debe tener en cuenta la distribución de las especies, ya 
que su desempeño dependerá de ello. 
 
Especies como L. meridianus (páramos de Venezuela), tienen un gran potencial para 
restaurar la fertilidad de suelos de páramo degradado, ya que producen gran cantidad de 
biomasa y fijan cantidades importantes de nitrógeno, sobre todo después de 5 años de 
sucesión (Sarmiento et al. 2012). Sin embargo, por sí sola la especie presenta problemas 
para colonizar y establecerse, principalmente por la competencia de las plántulas con 
especies ruderales (e.i. Rumex acetocella), por tanto es necesario realizar introducciones 
en fases tempranas de la sucesión para darle al lupinus la oportunidad de ser 
dominantes dentro de la misma. En investigaciones realizadas en regiones templadas, se 
concluye que el establecimiento de L. elegans es principalmente afectado por la estación 
fría (heladas), la herbivoría por roedores, la densidad del suelo, la cobertura vegetal y la 
orientación de la parcela (Díaz-Rodríguez et al. 2013). Esto coincide parcialmente con las 
observaciones hechas por Díaz-Espinosa et al. (2007) y Díaz-Espinosa (2009) para L. 
bogotensis y L. mirabilis, que indican que la herbivoría y la época de siembra son 
determinantes para el establecimiento de los doseles de Lupinus spp. 
 
La oferta de Lupinus spp. existe para todas la regiones montañosas de Colombia, y esto 
garantiza que se pueda trabajar con especies y variedades locales (semilla local), 
adaptadas a los filtros ambientales de las zonas en las que sea necesario emprender 
acciones de restauración. Es necesario realizar más investigación sobre los atributos 
vitales de las especies de Lupinus para garantizar el éxito de las estrategias de 




El ambiente biótico y abiótico, el estado fenológico y densidad de las especies que 
interactúan, la fisiología y las interacciones indirectas influyen en el balance entre 
competencia y facilitación. La facilitación es un factor  importante en la  estructuración de 




especies dentro de la comunidad vegetal. Por tal razón, esta interacción tiene efectos 
directos sobre la biodiversidad. 
 
Las especies de Lupinus se distribuyen en todas las regiones montañosas del país y son 
potencialmente útiles para la formación de coberturas vegetales de rápido crecimiento en 
proyectos de restauración ecológica. Los rasgos de historia de vida de las especies que 
interactúan con los doseles de Lupinus spp., las características del sitio de siembra, las 
interacciones con otras especies y la distancia de siembra son determinantes en el 
balance entre competencia y facilitación. Se debe tener en cuenta también la distribución 






















3. Capítulo 3: Control de gramíneas exóticas 
en zonas de páramo alterado a través de 
matrices de leguminosas arbustivas y 





Los patrones sucesionales, el ensamble de especies y la dinámica de los disturbios en un 
área alterada, brindan herramientas importantes para la planificación de las posibles 
trayectorias sucesionales en experiencias de restauración (Hobbs et al. 2007). Una vez 
que se dispersa, una especie solo podrá establecerse en un área si es capaz de lidiar 
con las condiciones ambientales (i.e. filtro abiótico) y con las otras especies que se 
encuentran allí (i.e. filtros bióticos) (Capítulo 2). La sucesión en zonas de páramo opera 
bajo filtros muy exigentes que condicionan las formas de vida vegetal y la distribución de 
las coberturas dentro del ecosistema (Capítulo 1). El cambio en el régimen de disturbios 
desvía las trayectorias sucesionales y permite la proliferación de especies que prosperan 
bajo la nueva dinámica establecida. Muchas especies desaparecen y con frecuencia 
empiezan a dominar especies invasoras de origen templado dispersadas por los seres 




en barreras para la sucesión natural y deben ser superadas al emprender una estrategia 
de restauración (Hobbs et al. 2007).  
 
En el caso de las gramíneas exóticas, estas se convierten en una barrera física para la 
lluvia de semillas y causan estrés a las plántulas por la baja disponibilidad de luz (Posada 
et al. 2000). Estas especies no contribuyen a la función del ecosistema en proporción a 
su abundancia (Schwartz et al. 2000) y acaparan la mayoría de los recursos. Las 
invasiones de gramíneas se extendieron en todo el mundo por varias razones (D'Antonio 
y Vitousek 1992): (1) son activamente transportadas por humanos, (2) compiten 
eficazmente con las especies nativas en un rango amplio de ecosistemas, (3) cuando se 
vuelven dominantes pueden alterar procesos ecosistémicos (ciclo de nutrientes, 
microclima) y (4) muchas gramíneas toleran o incluso promueven eventos de fuego a los 
que responden con un crecimiento rápido.  
 
La sucesión natural en áreas invadidas por gramíneas depende de la historia de uso del 
terreno, las variaciones climáticas y los atributos de las especies nativas e invasoras (e.g. 
reproducción, tolerancia a disturbios, producción de biomasa) (Alzérreca-Angelo et al. 
1998, Posada et al. 2000). Tras la supresión del pastoreo, las gramíneas arrestan la 
sucesión desacelerando la regeneración natural (Posada et al. 2000). La restauración en 
se centra en la manipulación de los mecanismos sucesionales para lograr acelerar los 
ritmos de regeneración (Capítulo 1). Para reajustar las trayectorias sucesionales hacia 
metas funcionales y estructurales, los restauradores deben tener conocimientos sobre la 
estructura y dinámica de la comunidad y los atributos de las especies nativas e invasoras 
(Walker et al. 2007). El contexto del paisaje (i.e. disponibilidad de especies, áreas con 
vegetación natural, patrones espaciales de la vegetación e historia de uso del suelo) y la 
forma en la que el área alterada se relaciona con sus alrededores, influencia en gran 
medida el esquema de restauración (Zobel et al. 1998, Prach et al. 2007). 
 
3.1.1 Estrategias de restauración 
Las técnicas de restauración deben centrarse en el mejoramiento del sitio alterado, el 
aumento en el éxito de establecimiento y la reducción de la competencia en contra de las 
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especies nativas (Capítulo 2). Para activar y acelerar los procesos de sucesión-
regeneración en las áreas invadidas, es necesaria la implementación de estrategias de 
restauración ecológica que permitan a las especies nativas persistir en la matriz de 
pastos exóticos y desplazarlas gradualmente.  
 
Los gramíneas dependen de la luz solar para su persistencia, por tanto muchas 
estrategias de erradicación incluyen la remoción de la cobertura de invasoras y el 
establecimiento de coberturas naturales, por ejemplo doseles arbustivos (Ammondt y 
Litton 2012, Thaxton et al. 2012, Riege y Sigurgeirsson 2009) o artificiales (Riege y 
Sigurgeirsson 2009, Badano et al. 2011, Castiblanco-Álvarez 2012). Adicionalmente, la 
presencia de doseles arbustivos y coberturas herbáceas de leguminosas tiene efectos 
positivos en el desempeño de especies nativas, especialmente en cuanto a supervivencia 
y crecimiento se refiere, y pueden estimular la regeneración natural (Capítulo 2).  
 
Las especies del género Lupinus son especialmente útiles para la formación de 
coberturas vegetales de rápido crecimiento en proyectos de restauración ecológica de 
alta montaña (por encima de 2000 m). Los rasgos de historia de vida de las especies que 
interactúan con los doseles de Lupinus spp., las características del sitio de siembra, las 
interacciones con otras especies y la densidad de siembra, son determinantes en el 
balance entre competencia y facilitación (Capítulo 2). Existen varias experiencias de 
restauración que indican que el uso de matrices de Lupinus spp. puede facilitar el 
crecimiento de especies nativas a través de modificaciones microclimáticas y del suelo 
(Riege y Sigurgeirsson 2009, Ávila-R y Vargas 2009, Gómez-Ruíz 2013). 
 
La efectividad del proceso de restauración puede aumentar al introducir especies que ya 
formen parte de la estructura del sistema (Turner et al. 1998). En el contexto de la 
restauración ecológica, la palabra reubicación se usa para referirse al aumento de la 
población de una especie dentro de un rango natural de reintroducción, a través del 
desplazamiento de individuos hacia localidades que son biológica y edáficamente 
similares a su sitio de origen (Milton et al. 1999). Esta metodología puede ser muy útil 
para la restauración ecológica de ecosistemas de montaña, ya que permite eliminar los 
problemas asociados con la propagación de especies nativas (desconocimiento de los 




establecimiento) (Rojas-Zamora et al. 2014). Sin embargo, este tipo de estrategia, solo 
es apropiada si se garantiza que los individuos reubicados tengan buenas posibilidades 
de supervivencia y persistencia en las localidades en donde serán trasplantadas (Allen 
1994, Milton et al. 1999).  
 
En esta propuesta de investigación se propone la creación de matrices de leguminosas 
arbustivas y herbáceas y la reubicación de especies nativas como una estrategia para la 
eliminación de gramíneas introducidas y la conformación de núcleos de restauración. En 
área ya existen experiencias de trasplante y reubicación que indican que la estrategia de 
reubicación es útil para la recuperación de la fisionomía (Rojas-Zamora et al. 2014).  
 
Se propone la formación de doseles de leguminosas arbustivas (Lupinus bogotensis) y 
herbáceas (Lupinus aff. monserratensis) y el trasplante de especies nativas de las formas 
de vida arbusto (Pentacalia ledifolia y Arcytophyllum nitidum) y roseta acaule 
(Paepalanthus alpinus y Puya trianae) para la restauración de zonas de páramo alterada 
invadidas por gramíneas exóticas. Estas especies nativas fueron identificadas como 
claves en el ensamble comunitario debido a su abundancia y además son adecuadas 
para la estrategia de reubicación porque tienen una alta densidad de juveniles (Capitulo 
1). Se espera que las leguminosas compitan con las gramíneas y a la vez permitan el 
desarrollo de las especies nativas trasplantadas en condiciones de potrero. Se pretende 
averiguar que hábito de leguminosas (herbáceo o arbustivo) y que densidad de siembra 
(alta, media, baja), es más efectiva para el control de las gramíneas exóticas y en el 
desempeño de las especies reubicadas. 
 
Las preguntas de investigación de este capítulo son: 
 
 ¿Cómo influye el hábito de las leguminosas (rasantes o arbustivo) en la 
regeneración de las gramíneas exóticas y el desempeño de las plantas 
reubicadas? 
 ¿Cuál es el efecto del hábito de las leguminosas (rasantes o arbustivo) sobre las 
condiciones de temperatura y humedad relativa? 
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 ¿Cómo influye la densidad de la matriz  de leguminosas de Lupinus spp. en la 
regeneración de las gramíneas exóticas y el desempeño de las plantas 
reubicadas?  
 ¿Existe una densidad óptima en la que se logra el control de la regeneración de 
pastos sin afectar el desempeño de las plantas reubicadas? 
 
3.2 Métodos 
3.2.1 Zona de estudio 
El Parque Nacional Natural Chingaza se ubica en la Cordillera Oriental de los Andes 
colombianos, al nororiente de Bogotá D.C (Capítulo 1). En el Capítulo 1, de este 
documento se ofrece una descripción detallada de las características ambientales y de la 
vegetación del área. Las parcelas experimentales se ubican en potreros dominados por 
gramíneas exóticas, en los cuales la vegetación nativa es escasa y está representada por 
pequeños parches, bordes de avance y árboles aislados (Figura 3-1).  
 
 




3.2.2 Preparación del terreno 
Se hicieron parcelas de 3 x 3 metros en las que se removió la biomasa epigea e hipogea 
de pasto a través de la remoción de los primeros 20 cm de la capa superficial del suelo 
(Figura 3-2). Este procedimiento se realizó tres meses antes de empezar el experimento 
y se repitió justo antes de sembrar las leguminosas y realizar las reubicaciones.  
 
 
Figura 3-2: Preparación del terreno 
 
3.2.3 Rescate y reubicación de juveniles 
Los criterios de selección y ensamble de especies fueron la abundancia de la especie 
dentro de la comunidad de referencia y la presencia de un banco de plantas jóvenes que 
permita realizar la extracción, sin afectar notablemente la población de la especie 
(Capitulo 2). Se rescataron y reubicaron 4 especies correspondientes a las formas de 
vida roseta (Paepalanthus alpinus y Puya trianae) y arbusto (Pentacalia ledifolia y 
Arcytophyllum nitidum) (Figura 3-3). Estas especies son comunes en zonas de 
regeneración y tienen una densidad de juveniles adecuada para realizar la extracción 
(Capítulo 1). Las plantas a reubicar se extrajeron de frailejonales y pajonales cercanos a 
las parcelas experimentales. Las juveniles de Arcytophyllum nitidum, Pentacalia ledifolia 
y Paepalanthus alpinus se encuentran en forma abundante en zonas abiertas, bordes de 
camino y zonas disturbadas entre 3300 y 3500 m, mientras que las de de Puya trianae se 
ubican en pajonales expuestos al viento por encima de los 3500 m. Los individuos se 
extrajeron en un rango de altura entre 10 y 20 cm para los arbustos y para las rosetas 
entre 10 y 15 cm de diámetro. Para la extracción se uso un palustre con el que se 
104 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
bloqueó la juvenil (Figura 3-4). El individuo a reubicar se extrajo con una porción de suelo 
parental de alrededor de 1000 cm3 (un cubo de aproximadamente 15 cm de lado). Sin 
embargo el volumen de suelo podía variar con el tamaño del juvenil extraído.  
 
  a   c  
  b   d 
Figura 3-3: Las especies seleccionadas corresponden a las formas de vida roseta 
(Paepalanthus alpinus (a) y Puya trianae (b)) y arbusto (Pentacalia ledifolia (c) y 
Arcytophyllum nitidum (d)). 
 
 





La propagación de Lupinus spp. se efectuó en invernaderos de la Universidad Nacional 
de Colombia (Anexo D). La semilla de Lupinus aff. monserratensis (Figura 3-5a) proviene 
de poblaciones silvestres del PNN de Chingaza. La semilla de Lupinus bogotensis 
(Figura 3-5b) proviene de plantaciones en áreas en proceso de restauración y de 
poblaciones silvestres del Cerro del Majuy (Cota, Cundinamarca). 
 
Figura 3-5: Lupinus aff. monserratensis (a) y Lupinus bogotensis (b) 
a b  
 
3.2.4 Diseño experimental 
La figura 3-6 presenta el diagrama de flujo de la metodología. Tras el disturbio inicial que 
consistió en la apertura de las parcelas se sembraron dos tipos de matrices de 
leguminosas: la arbustiva (Lupinus bogotensis) y la herbácea (Lupinus aff. 
monserratensis). Para cada una de estas matrices se exploraron tres distancias de 
siembra entre los Lupinus spp (40, 60 y 80 cm de distancia entre individuos), las cuales 
corresponden a tres densidades: alta, media y baja (Figura 3-7). Se reubicaron 4 
individuos de cada especie seleccionada que fueron distribuidos aleatoriamente para un 
total de 16 individuos reubicados por parcela. En total se ubicaron 72 parcelas 
correspondientes a 8 replicas por tratamiento: 24 parcelas control de densidad alta, 
media y baja, 24 parcelas con L. bogotensis de densidad alta, media y baja y 24 parcelas 
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con L. aff. monserratensis de densidad alta, media y baja. Con el fin de identificar el 
efecto de los tratamientos, cada individuo fue monitoreo por 15 meses. Adicionalmente 














Figura 3-7: (a) Esquema de las parcelas, de derecha a izquierda se diagrama la parcela 
de densidad alta (distancia de siembra 40 cm), media (distancia de siembra 60 cm) y baja 










 Plantas  
El monitoreo se realizó cada tres meses, por espacio de 15 meses entre agosto de 2012 
y noviembre de 2013 (Figura 3-7c). Se monitoreó la cobertura de pastos invasores y de 
Lupinus spp. en dos metros cuadrados ubicados en el centro de la parcela. 
Adicionalmente, se monitoreo la cobertura de especies acompañantes asociadas al 
trasplante (arbustos, rosetas, hierbas, cojines y pastos nativos) (Figura 3-8) y la cobertura 
de regeneración natural. 
 
 
Figura 3-8: Trasplantes y especies acompañantes al momento de la siembra: P. trianae 
(a), P. alpinus (b), A. nitidum (c) y P. ledifolia (d) (izquierda) y esquema de los mismos 
trasplantes resaltando las especies acompañantes (arbustos, rosetas, hierbas, cojines y 
pastos nativos) (derecha). 
 
Se monitoreo el crecimiento de los trasplantes, resumido en las siguientes variables y 
siguiendo la misma metodología descrita en el capítulo 1: altura, cobertura, diámetro 
basal (para los arbustos), número de hojas (para las rosetas) y número de ramas (para 
los arbustos).  Adicionalmente, en los arbustos se monitoreo el número ramas vivas y 





 Condiciones ambientales 
Con el fin de establecer como variaba el microclima, se eligieron tres parcelas de las 
densidades altas de los tres tratamientos (L. bogotesis, L. aff. monserratensis y control) y 
se ubicaron dataloggers para monitorear temperatura y humedad relativa cada hora 
(Figura 3-9a).  
 
Para probar si la presencia de doseles afectaba las condiciones del suelo se tomaron 3 
muestras compuestas correspondientes a tratamientos con L. bogotensis, L. aff. 
monserratensis y parcelas control. Estas muestras se tomaron en los meses de febrero y 
noviembre de 2013 (Figura 3-7c). Para la toma de las muestras se siguió la metodología 
sugerida por Osorio (2002). En cada tratamiento se tomaron 5 submuestras a una 
profundidad de 20 cm, removiendo las plantas y hojarasca fresca de la capa superficial 
(Figura 3-9b). En cada sitio de muestreo se extrajeron aproximadamente 200 g de suelo, 
los cuales se mezclaron en un recipiente limpio. Luego se transfirió un kilogramo de este 
suelo a una bolsa plástica limpia y hermética. Las muestras debidamente etiquetadas se 
enviaron al Centro de Investigación y Extensión Rural (CIER) de la Facultad de 
Agronomía de la Universidad Nacional de Colombia en donde se realizó un análisis 
fisicoquímico considerando las siguientes variables: Calcio, potasio, magnesio, capacidad 
de intercambio catiónico, fósforo, manganeso, pH y porcentaje de arenas, limos, arcillas, 
materia orgánica, carbono orgánico oxidable y nitrógeno. 
 
a b 
Figura 3-9: Ubicación de datalogger para la medición de temperatura y humedad relativa 
dentro de una parcela de Lupinus bogotensis (a). Toma de muestra de suelo (b). 




3.2.6 Análisis de datos 
Siguiendo el mismo método explicado en el capítulo 1, se calculó la Cobertura (C) de los 
trasplantes (cm2) asumiendo que tenían una forma elíptica y usando valores de diámetro 





                           (3.1) 
 
Se calcularon las tasas de crecimiento para la altura (TCA), la cobertura (TCC), el 
incremento en ramas (TIR) (para los arbustos) y el incremento en hojas (TIH) (para las 
rosetas). Estas tasas expresan el aumento en cada variable en términos de su 










                        (3.2) 
  
Donde H2 y H1 son la altura, cobertura, número de ramas o número de hojas de la planta 
en diferentes momentos (t2 y t1).  
 
Se calculó el índice de interacción (Armas et al. 2004, Gómez Ruíz et al. 2013). Este 
índice estima el efecto de una planta sobre otra, en términos de la masa alcanzada por la 
planta de interés creciendo en ausencia de competencia (Bo) y la masa cuando crece con 
otras especies (Bw), suponiendo que en este último caso, la masa de la planta está 
potencialmente sujeta a los efectos de la competencia y la facilitación, suponiendo que 
existe un incremento de biomasa cuando existe facilitación y una reducción cuando la 
















Este índice representa la proporción entre la pérdida neta de biomasa sobre la ganancia. 
Va de -1 a 1, es simétrica alrededor del cero, y es negativa para la competencia y 
positiva para la facilitación. En esta investigación, se uso como indicador de biomasa la 
cobertura alcanzada por las plantas en cada tratamiento en presencia o ausencia de 
Lupinus spp en las diferentes densidades.  
 
El análisis estadístico y descriptivo de los datos se realizó con el software estadístico  
InfoStat/Student versión 2012e. Las diferencias entre el microclima de los tratamientos se 
probó a través de pruebas pareadas para las series de datos diarios. La comparación 
entre las coberturas de leguminosas, la regeneración de pastos y la regeneración natural,  
se realizó mediante modelos lineales generalizados. Para la comparación del crecimiento 
de las especies debido al tipo de Lupinus spp., la densidad, el tiempo y las interacciones 
entre estos factores, se usaron modelos lineares mixtos.  
 
3.3 Resultados 
3.3.1 Variables ambientales 
 
 Microclima: Comparación entre hábitos 
Las pruebas pareadas indican diferencias estadísticamente significativas en la 
temperatura y la humedad relativa entre los tratamientos arbustivo (L. bogotensis), 
rasante (L. aff. monserratensis) y control (Tabla 3-1). El tratamiento arbustivo genera 
condiciones más húmedas y de menor temperatura que los tratamientos rasante y 
control.  
 
La curva de temperatura diaria muestra que las mayores diferencias se dan en las horas 
diurnas (entre las 7 y las 18 horas) (Figura 3-10a). En las horas nocturnas (entre las 19 y 
las 6 horas) la temperatura se mantiene ligeramente más alta en el tratamiento arbustivo, 
seguido por el control, mientras que el más frío es el rasante. Durante el día la 
temperatura en el dosel arbustivo siempre se encuentra varios grados por debajo de los 
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tratamientos rasante y control. Aunque los tratamientos rasante y control son muy 
similares, en el control, la temperatura asciende y desciende más rápidamente que en el 
rasante, lo que indica que este tratamiento tiene un ligero efecto buffer sobre la 
temperatura, que alcanza su valor máximo en el tratamiento control. En cuando a la 
humedad relativa, nuevamente, las diferencias nocturnas son muy pequeñas y las 
mayores diferencias se dan durante las horas diurnas (entre las 7 y las 18 horas) (Figura 
3-10b). Aunque el tratamiento rasante y el control nuevamente son similares, en el 
tratamiento rasante, la temperatura no sube tanto y la humedad relativa no baja tanto 
como el control 
 
  L. bogotensis L. monserratensis Control 
Temperatura (°C) 
Promedio 10.01 10.73 10.6 
± S.E. 0.1 0.16 0.11 
Mínimo 1.4 -1.7 -0.5 
Máximo 35.2 38.9 41.5 
Humedad relativa (%) 
Promedio 85.2 83.2 84.35 
± S.E. 0.27 0.38 0.29 
Mínimo 28.9 27.7 21 
Máximo 100 98.3 100 
 
Comparación t Med Dif Desv Dif 
Temperatura (°C)         
L. bogotensis Control -10.13 -0.66 2.36* 
L. bogotensis L. monserratensis -14.94 -1.13 2.72* 
Control L. monserratensis -73.44 -0.46 2.28* 
Humedad relativa (%)       
L. bogotensis Control 120.57 2.54 7.58* 
L. bogotensis L. monserratensis 259.92 4.75 6.58* 
Control L. monserratensis 113.90 2.21 6.99* 
* Diferencias significativas entre la matriz comparada ( p < 0.05)   
  Tabla 3-1: Pruebas pareadas entre la temperatura y la humedad relativa de los 
hábitos de crecimiento arbustivo (L. bogotensis), rasante (L. monserratensis) y control 







Figura 3-10: Comparación entre la curva de temperatura (a) y humedad relativa (b) 
diarias de las coberturas arbustiva (Lupinus. bogotensis), rasante (Lupinus aff. 
monserratensis) y control (sin Lupinus spp.). 
 
 Suelo: Comparación entre los tratamientos arbustivo, 
rasante y control 
Todos los suelos del área de trabajo son francoarenosos. Mientras que el tratamiento 
control registró una pérdida de fósforo entre febrero y noviembre, los tratamientos 
arbustivo (Lupinus bogotensis) y en especial el rasante (Lupinus aff. monserratensis) 
a 
b 
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presentaron una ganancia en esta variable (Figura 3-11a). El tratamiento arbustivo 
registro una gran reducción en la cantidad de calcio, mientras que el rasante y el control 
registraron un pequeño aumento posiblemente provocado por una mineralización más 
acelerada del material edáfico expuesto tras la remoción del pasto.   
 
 
Figura 3-11: Evolución de las variables fisicoquímicas del suelo de los tratamientos 
control, arbustivo y rasante entre los meses de Febrero y Noviembre de 2013 (10 meses) 
 
La materia orgánica y la humedad gravimétrica se mantuvieron estables, pero el 
contenido de nitrógeno del suelo disminuyo ligeramente, probablemente debido a la 
retención y acumulación de este elemento en los tejidos de las leguminosas (Figura 
Figura 3-11b). 
 
El pH, la capacidad de intercambio catiónico efectiva (CICE) y la acidez intercambiable 
se mantuvieron casi iguales en los tratamiento control y rasante entre los meses 
considerados (Tabla 3-2). El tratamiento arbustivo, sin embargo, registra una mayor 






Mes Tratamiento pH AI      (meq / 
100g) 
CICE  (meq / 
100g) 
Textura 
Febrero Control 5 6.76 7.46 FA 
Arbustivo 4.7 8.08 11.5 FA 
Rasante 4.7 8.41 9.49 FA 
Noviembre Control 4.4 7.66 8.68 FA 
Arbustivo 4.2 10.3 12.3 AF 
Rasante 4.3 8.34 9.63 FA 
Tabla 3-2: Cambio del pH, acidez intercambiable (AI), capacidad de intercambio 
catiónico efectivo (CICE) y textura del suelo en los tratamientos control, arbustivo y 
rasante entre los meses de Febrero y Noviembre de 2013 (10 meses). 
 
3.3.2 Coberturas de pastos invasores y Lupinus spp.  
El modelo lineal generalizado, indica que la re-invasión de pastos en las parcelas, es 
afectada por el tipo de Lupinus spp. (arbustivo o rasante), la densidad de siembra y el 
tiempo transcurrido. Es determinante también la interacción entre el tipo de Lupinus spp. 
y la densidad de siembra, y entre la densidad y el tiempo (Tabla 3-1). La cobertura de 
leguminosas alcanzada  en las parcelas está condicionada por el tipo de Lupinus spp. y 
el tiempo. La interacción entre el tipo de Lupinus spp., la densidad y el tiempo, es 
también importante (Tabla 3-2). Estos resultados indican que el efecto de los Lupinus 
spp. sobre la re-invasión de pastos es diferencial y que depende de la densidad. La 
interacción con el tiempo refleja el avance de las coberturas de Lupinus spp. y su 
posterior retroceso. 
 
Lupinus bogotensis (hábito arbustivo), alcanzó el porcentaje máximo de cobertura 
después de 9 meses de siembra en las tres densidades consideradas (alta: 36.8%, 
media: 25.1% y baja: 12.5%) (Figura 3-12a).  Luego de este mes la cobertura comienza 
a reducirse debido a que el ciclo de vida de las plantas a llega a su fin (Díaz-Espinosa 
2009) (Anexo E). Lupinus aff. monserratensis (hábito rasante), presenta un máximo de 
cobertura entre los meses 12 y 15 a densidades altas y medias (59,2% y 46,9% 
respectivamente). A densidad bajas, se alcanza un máximo de cobertura en el mes 12 
(26,8%), luego del cual la cobertura empieza a reducirse.  





Fuente de variación 
Wald Chi-
Square df Sig. 
Lupinus 118,600 2 ,000 
Densidad 9,855 2 ,007 
Tiempo 93,542 4 ,000 
Lupinus * Densidad 32,621 4 ,000 
Lupinus * Tiempo 19,203 8 ,014 
Densidad * Tiempo 9,103 8 ,334 
Lupinus * Densidad * Tiempo 11,064 16 ,806 
Tabla 3-3: Resultados del modelo lineal generalizado (MGL) para la variable pastos 
invasores 
 
Fuente de variación 
Wald Chi-
Square df Sig. 
Lupinus 5,675 1 ,017 
Densidad 3,752 2 ,153 
Tiempo 34,326 3 ,000 
Lupinus * Densidad 1,513 2 ,469 
Lupinus * Tiempo 3,722 3 ,293 
Densidad * Tiempo 1,945 6 ,925 
Lupinus * Densidad * Tiempo 15,446 6 ,017 
Tabla 3-4: Resultados del MGL para la variable cobertura de Lupinus spp. 
 
Comparando los hábitos arbustivo y rasante, este alcanzó una mayor cobertura en las 
parcelas (59,2% contra 36,8%) por una mayor cantidad de tiempo (15 meses contra 9 
meses). La cobertura más efectiva para controlar los pastos invasores fue la de L. aff. 
monserratensis en sus tres densidades, especialmente en la densidad alta, donde los 
pastos solo alcanzaron 13,9% de cobertura, al final de los 15 meses de muestreo (Figura 
3-12b). Las densidades alta y media de L. bogotensis también lograron un buen control 
de los pastos exóticos. Los controles (que no tienen presencia de leguminosas), al final 
de los 15 meses mes de muestreo, presentan porcentajes de cobertura de gramíneas 







Figura 3-12: Porcentaje de cobertura de pastos invasores alcanzados en las parcelas 
con Lupinus bogotensis (a), Lupinus aff. monserratensis (b) y control (c), para las tres 
densidades consideradas: alta, media y baja.  
 
Una vez las coberturas de Lupinus spp. empiezan a marchitarse (entre los 9 y 15 meses), 
los pastos exóticos comienzan la re-invasión. Con las coberturas arbustivas (L. 
bogotensis), esto sucede rápidamente; después del noveno mes, cuando las coberturas 
de Lupinus comienzan su retroceso, la coberturas de pastos se incrementan velozmente 
(Figura 3-12). Por otro lado, la cobertura rastrera (L. aff. monserratensis), a densidades 
altas y medias, logra controlar los pastos hasta el último mes de muestreo (15 meses), 
sin embargo, a densidad baja, empieza a perder biomasa a partir del mes 12, después 
del cual los pastos invaden rápidamente la parcela. 
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3.3.3 Coberturas de especies acompañantes y regeneración 
natural 
Las especies acompañantes y la regeneración son afectadas por el tipo de cobertura de 
Lupinus spp., la densidad de siembra y el tiempo transcurrido (Tabla 3-5).  La cobertura 
ruderal, corresponde a hierbas arvenses características de cultivos en reposo. Las 
coberturas cojines, hierbas, rosetas, arbustos, y pastos nativos corresponden a especies 
nativas que venían asociadas a cada trasplante. De estas,  ganaron  importancia los 
pastos nativos, mientras que las otras coberturas, fluctuaron llegaron apenas a un 9%.  
 
Como regla general, las especies ruderales, tienden a disminuir con el tiempo, y en casi 
todos los tratamientos presenta un pico en el mes nueve del experimento (Mayo). Esto 
indica que son especies de ciclo corto que desaparecen al avanzar la sucesión. Con los 
tratamientos arbustivos, la regeneración tiende ser más alta en parcelas de densidad alta 
y media (Figura 3-13a), mientras en la baja es menor, indicando que estas especies que 
se favorecen con la presencia de doseles arbustivos. Con los tratamientos rasantes 
(Figura 3-13b), se presenta una tendencia contraria, la densidad baja tiene mayor 
regeneración que la alta y la media, indicando que L. aff. moserrantesis, inhibe la 
regeneración de arvenses. En el control (Figura 3-13c), la mayor regeneración se 
presenta en la densidad alta, seguida de la baja y por último la media.   
 
Las coberturas de roseta y arbusto se comportan de forma similar. En el control (Figura 
3-13c), no hay efecto de la densidad y el patrón general es un descenso inicial hasta el 
mes nueve (mayo), y una rápida recuperación en los meses posteriores. Con el 
tratamiento rasante (Figura 3-13b), esta recuperación solo se da en la densidad alta, 
mientras en que las otras densidades, después del descenso inicial, las coberturas se 
mantienen estables hasta el final del muestreo. Con el tratamiento arbustivo (Figura 
3-13a), a densidad alta, hay un rápido incremento después del descenso inicial. Este 
incremento es menos severo en la densidad media, y casi imperceptible en la densidad 
baja. Esto indica que las densidades altas de los dos tratamientos con Lupinus spp. 








Fuente de variación 
Wald Chi-
Square df Sig. 
Arbustos 
Lupinus 7.474 2 .024 
Densidad 36.092 2 .000 
Tiempo 47.530 4 .000 
Rosetas 
Lupinus 24.569 2 .000 
Densidad 12.964 2 .002 
Tiempo 42.062 4 .000 
Hierbas 
Lupinus 10.813 2 .004 
Tiempo 11.754 4 .019 
Cojines 
Tiempo 67.763 4 .000 
Lupinus * Densidad 25.164 4 .000 
Lupinus * Densidad * Tiempo 26.982 16 .042 
Pastos 
nativos 
Lupinus 118.600 2 .000 
Densidad 9.855 2 .007 
Tiempo 93.542 4 .000 
Lupinus * Densidad 32.621 4 .000 
Lupinus * Tiempo 19.203 8 .014 
Ruderales 
Densidad 6.336 2 .042 
Tiempo 30.620 4 .000 
Lupinus * Densidad 51.025 4 .000 
Tabla 3-5: Resultados del modelo lineal generalizado para las variables cobertura de 
Lupinus spp y cobertura de especies acompañantes (arbustos, rosetas, hierbas, cojines, 
pastos nativos, ruderales) 
 
Como tendencia general se presenta una reducción en la cobertura de hierbas hasta el 
mes seis (Febrero). Con el tratamiento arbustivo (Figura 3-13a) la mayor regeneración de 
hierbas se da a densidad media, mientras que con rasante se da densidad baja (Figura 
3-13b). Con el tratamiento control, se da la mayor regeneración de hierbas, 
especialmente en la densidad baja, seguida de la media y por último la alta (Figura 
3-13c). Las coberturas de cojín fueron especialmente sensibles al tipo de Lupinus y la 
densidad, y muy seguramente al efecto del trasplante en general. En los tratamientos 
control (Figura 3-13c), los cojines tienden a reducirse hasta casi cero en densidades altas 
y bajas, mientras que en densidades medias ocurre un descenso hasta el mes 9 (mayo), 
120 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
y luego una recuperación que se mantiene hasta los últimos meses de muestreo. Con las 
coberturas arbustivas (Figura 3-13a), los cojines tienden a desaparecer a densidades 
altas, mientras que en densidades medias y bajas, descienden hasta el mes nueve 
(agosto) y luego suben hasta estabilizarse en los últimos meses de muestreo. Con las 
coberturas rasantes (Figura 3-13b),  los cojines descienden casi en forma constante en la 
densidad alta,  sin embargo, en las densidades medias y bajas, se presenta una pequeña 
recuperación en los últimos tres meses de muestreo. Esto indica que los cojines prefieren 
densidades intermedias, sin exceso de exposición a los elementos ni competencia.   
Figura 3-13: Porcentaje de cobertura de regeneración natural, arbustos, rosetas, hierbas, 
cojines y pastos nativos  alcanzados en parcelas con Lupinus bogotensis (a), Lupinus aff. 







En cuanto a los pastos nativos, el patrón general muestra que su cobertura se 
incrementa a lo largo de todo el muestreo. En los tratamientos control, este incremento 
se da casi igual en todas las densidades (Figura 3-13c) y el periodo de adaptación de 
entre 3 y 6 meses. Los tratamientos control (Figura 3-13c), y los de lupinus spp (Figura 
3-13a y b) de densidades bajas tienen  la mayor regeneración de pastos, indicando que 
los pastos nativos son sensibles a la competencia con Lupinus spp., especialmente con 
L. aff. monserratensis, y que prefieren espacios expuestos. Sin embargo, la presencia de 
Lupinus spp. no afecta la sobrevivencia de los pastos nativos, dado que cuando las 
coberturas de Lupinus spp. empiezan a desaparecer, los pastos rompen su periodo de 
adaptación (6-9 meses) y presentan un rápido desarrollo (mes 9, mayo). 
 
En términos generales, la regeneración, la invasión de pastos exóticos y el desempeño 
de las especies acompañantes es menor en parcelas con L. aff. monserratensis, 
especialmente a densidades altas y medias. Sin embargo, a pesar de que las coberturas 
acompañantes son sensibles a la competencia establecida por este tratamiento, a 
densidades intermedias se puede lograr un buen resultado, controlando los pastos 




No existen diferencias estadísticas significativas entre la supervivencia en los diferentes 
tratamientos para ninguna de las especies. En general, tras 15 meses de trasplante, 
todas las especies tienen buenos porcentajes de sobrevivencia. Los arbustos, Pentacalia 
ledifolia y Arcytophyllum nitidum, presentan porcentajes muy altos: de 100% a 93% y de 
100 a 98%, respectivamente. Por otro lado, las rosetas tienen porcentajes ligeramente 
más bajos: Paepalanthus alpinus tiene sobrevivencias que van del 98 a 91% mientras 
que Puya trianae tiene porcentajes de entre 100 y 90%.  
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3.3.5 Crecimiento de los individuos reubicados 
 
Arcytophyllum nitidum 
El modelo lineal mixto (MLM), indica que la tasa de crecimiento en altura (TCA) de esta 
especie únicamente responde al tiempo (Tabla 3-6). La TCA más alta se dio con L. 
bogotensis a densidad baja (0.040 ± 0.020 cm/día) y la menor con L. monserratensis a 
densidad baja (-0.001 ± 0.010 cm/día) (Figura 3-14). Como tendencia general, se 
observa que todos los tratamientos a densidad media se encuentran en la parte media de 
la gráfica de crecimiento (Figura 3-14), mientras que las densidades altas y bajas se 
ubican en los extremos, lo que indica que la densidad puede estar afectando la TCA de 
esta especie. De igual forma, el hábito del Lupinus spp. también puede estar 
influenciando esta variable, pues se observa que los tratamientos arbustivos se 
encuentran a la izquierda  de la gráfica (donde están las tasas de mayor crecimiento), los 
tratamientos rasantes se ubican en la mitad y los controles en la parte de derecha (dónde 
se encuentran las menores tasas). La excepción a este patrón son los tratamientos 
control bajo (0.020 ± 0.010 cm/día), arbustivo medio (0.010 ± 0.010 cm/día) y rasante 
bajo (-0.001 ± 0.010 cm/día). Estos resultados indican que, al parecer, esta especie crece 
más acompañada de arbustos (como L. bogotensis) y en condiciones abiertas (como las 
que brinda las parcelas control de densidad baja),  pero que en condiciones semiabiertas 
(densidades medias) y en presencia de otras especies que generen gran cobertura 






Tabla 3-6:  Resultados del modelo lineal mixto (MLM) para las variable TCA (Tasa de 
crecimiento en altura), TCC (Tasa de incremento en cobertura), TIR (Tasa de incremento 
de ramas) y TIH (Tasa de incremento de ramas) para las especies trasplantadas. Los 
asteriscos indican diferencias estadísticamente significativas. 
 
La curva de crecimiento a través del tiempo indica que la TCA de todas las especies 
presentan una gran variación a la largo del periodo de muestreo (Figura 3-15 y Figura 
3-18). Seguramente esto está ligado a las fluctuaciones climáticas de las temporadas de 
muestreo, ya que el desempeño de los especies no solo es afectado por la presencia de 
especies acompañantes, sino por las condiciones ambientales imperantes. 
 
La TCA de A. nitidum presenta un tiempo de adaptación que puede ir de 6 a 9 meses, 
dependiendo del tipo de cobertura. La TCA en la cobertura arbustiva es muy similar en 
las densidades baja y alta, con un tiempo de adaptación de 9 meses (Figura 3-15a). Por 
                  
                   gl Sum Sq Media Sq Valor F Pr(>F) 
Arcytophyllum nitidum TCA Tratamiento       8 0.01 1.70E-03 0.98 0.447
Tiempo            4 0.18 0.05 26.31 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.06 2.00E-03 1.14 0.2724
TCC Tratamiento       8 0.11 0.01 0.5 0.8574
Tiempo            4 1.79 0.45 15.79 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.53 0.02 0.59 0.969
TIR Tratamiento       8 0.01 1.00E-03 0.53 0.8333
Tiempo            4 0.17 0.04 22.1 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.05 1.50E-03 0.78 0.8025
Pentacalia ledifolia TCA Tratamiento       8 0.04 4.50E-03 1.71 0.091
Tiempo            4 0.03 0.01 3.3 0.0107 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.08 2.50E-03 0.95 0.5496
TCC Tratamiento       8 1.29 0.16 2.4 0.0145 *
Tiempo            4 3.08 0.77 11.4 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 2.74 0.09 1.27 0.144
TIR Tratamiento       8 1.30E-03 1.60E-04 0.21 0.9885
Tiempo            4 0.06 0.02 20.33 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.03 9.00E-04 1.2 0.2093
Paepalanthus alpinus TCA Tratamiento       8 0.00095 1.20E-04 0.15 0.9966
Tiempo            4 0.04 0.01 11.99 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.05 1.40E-03 1.81 0.004 *
TCC Tratamiento       8 0.78 0.1 2.06 0.0368 *
Tiempo            4 6.16 1.54 32.55 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 2.44 0.08 1.61 0.0171 *
TIH Tratamiento       8 0.02 3.10E-03 0.36 0.9431
Tiempo            4 3.01 0.75 86.36 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.49 2.00E-02 1.77 0.0052 *
Puya trianae TCA Tratamiento       8 0.0026 3.30E-04 0.3 0.9662
Tiempo            4 0.01 0.0034 3.12 0.0145 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.04 1.10E-03 1.05 0.3943
TCC Tratamiento       8 0.4 0.05 0.43 0.9022
Tiempo            4 13.64 3.41 29.43 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 8.29 0.26 2.24 0.0001 *
TIH Tratamiento       8 4.50E-03 5.60E-04 0.3 0.9662
Tiempo            4 0.18 0.04 24.05 <0.0001 *
Tratamiento:Tiempo 32 0.1 3.00E-03 1.62 0.0162 *
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otro lado, la densidad media se diferencia bastante. Tiene un tiempo de adaptación 
menor (6 meses) y una notable caída después del mes de agosto (12 meses después de 
la siembra), la cual coincide con la reducción de las coberturas de Lupinus spp. (Figura 
3-12). Este patrón de reducción en el crecimiento es común en todas las parcelas con 
Lupinus spp. lo que indica que la desaparición de las coberturas y la re-invasión del pasto 
tuvo un efecto negativo sobre el crecimiento de esta especie. En estas condiciones, la 
planta debe competir con los remanentes de Lupinus spp. y con los vigorosos rebrotes de 
pasto y, adicionalmente, lidiar con los cambios microambientales asociados a la 
desaparición de las coberturas de leguminosas y la reaparición de los pastos. Con la 
cobertura rasante los tratamientos de densidad media y baja presentan tendencias 
similares con un tiempo de adaptación de 6 meses (Figura 3-15b). Por otro lado en la 
densidad alta el tiempo de adaptación fue de 9 meses y se presenta un gran descenso 
de la TCA en el momento en que la cobertura de L. moserratensis empieza a reducirse. 
 
En el tratamiento control la densidad de siembra también parecer tener efecto sobre la 
TCA de A. nitidum (Figura 3-15c). A densidades medias y altas el tiempo de 
amortiguación fue de 6 meses, mientras que a densidad baja fue de 9 meses. A esta 
densidad también se presenta un gran descenso de la TCA en el mes de agosto, 
momento en que la cobertura de pastos supera el 50% de la parcela, 12 meses después 
de la remoción (Figura 3-12c). A densidad baja y media este descenso no ocurre, e 
incluso en la densidad baja presentan un incremento de la TCA. Esto puede estar ligado 
a un efecto denso-dependiente. En condiciones naturales, esta especie suele formar 
matorrales densos en donde varios individuos crecen en forma agrupada, lo que puede 
indicar que los juveniles de esta especie crecen mejor en forma agrupada apoyando así 






Figura 3-14: Medias ajustadas y error estándar por tratamiento para cada especie y 
variable.   
 
Según el MLM, la TCC de A. nitdum solo es afectada por el tiempo (Tabla 3-6). Sin 
embargo la Figura 3-14, muestra una tendencia influenciada por el tipo de cobertura, en 
la cual el mayor crecimiento se da en las coberturas rasante y control en todas sus 
densidades, (con excepción del rasante a densidad alta). Este último se encuentra en el 
extremo derecho de la gráfica, con las TCC más bajas, y junto a los tratamientos 
arbustivos en todas sus densidades. Esta variable parece incrementarse en parcelas 
expuestas como las de los tratamientos control y rasante, y disminuir en las parcelas con 
dosel (como las de L. bogotensis en todas sus densidades) o alta competencia con 
especies rasantes (como las parcelas con L. monserratensis a densidad alta). Asociando 
estos resultados con los de la TCA, se puede notar que el crecimiento en altura tiende a 
ser mayor en parcelas arbustivas y menor en parcelas rasantes y control,  pero que la 
tendencia se invierte en el caso de la TCC. Esto indica que en condiciones de sombra 
esta especie asigna más recursos a crecer en altura, mientras que en condiciones 
expuestas  dedica  más recursos a ganar biomasa en cobertura y producción de ramas 
como se verá más adelante.  





Figura 3-15: TCA media a través del tiempo para las formas de vida arbustivas.  
 
A través del tiempo la TCC de A. nitidum presenta un patrón similar a la TCA, con un 
tiempo de adaptación de 3 a 9 meses, empezando con tasas negativas en casi todos los 
tratamientos, lo que significa una pérdida de biomasa que probablemente fue ocasionada 
por el estrés del trasplante. Con las coberturas arbustivas, se presenta un tiempo de 
adaptación de 9 meses (Figura 3-16a). Posteriormente emerge un patrón en el que las 
TCC más altas se presentan a densidad baja, seguida de la media y por último la alta. 
Esto indica que esta variable es muy sensible a las condiciones de luz. Igual que la TCA, 




de las coberturas de L. bogotensis.  Hacia el final del muestreo, las curvas de las tres 
densidades tienden a juntarse indicando la desaparición de la cobertura arbustiva.  
 
 
Figura 3-16: TCC a través del tiempo para las formas de vida arbustivas 
 
Para la cobertura rasante (Figura 3-16b), el tiempo de adaptación es de 6 meses a 
densidad media y baja, y de 9 meses a densidad alta.  Como tendencia general, la curva 
de crecimiento en cobertura fue más baja en la densidad alta, seguida de cerca por la 
densidad baja, mientras que la más alta fue la de densidad media. En los tratamientos 
control, hay un tiempo de adaptación de seis meses para las densidades media alta 
(Figura 3-14c). La densidad baja tiene un tiempo de adaptación muy corto de apenas tres 
meses. Las tres curvas tienen la misma tendencia, con un valle en la temporada húmeda 
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(en especial la densidad baja) y un pico en la temporada seca (agosto), lo que sugiere 
una estacionalidad en el incremento de la cobertura relacionada con la frecuencia de las 
precipitaciones. 
 
El MLM únicamente muestra diferencias estadísticas para la TIR de A. nitidum a través 
del tiempo (Tabla 3-6). Esta variable presenta el mismo patrón que la TCC, en el cual se 
observa  un incremento en la producción de ramas en los tratamientos rasante y control 
en todas sus densidades, lo cual no sucede con los tratamientos arbustivos que se 
encuentra en el extremo derecho de la gráfica, con tasas negativas de producción de 
ramas (i.e. perdida de ramas) (Figura 3-14). Esto confirma que esta especie crece 
verticalmente más rápido en condiciones de sombra, pero que en condiciones abiertas 
asigna más recursos a la producción de biomasa en términos de cobertura y producción 
de ramas.  
 
La curva de la tasa de incremento de ramas parece no estar influenciada ni por el tipo de 
cobertura ni por la densidad, lo que sugiere que esta variable depende más del estrés 
inicial provocado por el trasplante, el cual ocasionó un gran pérdida de ramas al 
comienzo del experimento. También parece existir una influencia del clima, ya que en la 
temporada de lluvias (febrero a agosto), se presenta un rápido incremento en la 
producción de ramas  que finaliza con el inicio de la época seca (Figura 3-17).   El tiempo 
de adaptación es de 6 meses en casi todos los tratamientos, con excepción, de los 
rasantes de densidad alta y baja, cuya fase de adaptación se extendió por 9 meses 
(Figura 3-17b). Aunque el pico de producción de ramas se dio en la cobertura rasante a 
densidad baja, es posible apreciar que la densidad media de este tratamiento, es la que 
presenta una tendencia hacia lo estable. 
 
Los resultados combinados de las tres variables sugieren que está especie gana más 
altura en presencia de coberturas arbustivas, pero genera más cobertura con las 






En Pentacalia ledifolia, la TCA únicamente es afectada por el tiempo (Tabla 3-6). Las 
tasas más altas se presentan en las parcelas arbustivas de densidad media y rasantes 
de densidad baja (ambas con 0.040 ± 0.010 cm/día), mientras que las más bajas se 
presentan con el lupinus arbustivo a densidad baja (-0.010 ± 0.030 cm/día) (Figura 
3-14). Haciendo el análisis por coberturas (arbustiva, rasante y control), como tendencia 
general,  se observa que en las coberturas rasante y control se presenta un mayor 
crecimiento a densidad bajas, seguida de la alta y por último la media. En la cobertura 
arbustiva, se presentan una tendencia diferente, la TCA tiende a ser mayor en densidad 
media, pero disminuye en la densidad alta y especialmente en la baja. Estos resultados 
indican que la TCA de esta especie es mayor en condiciones de dosel semiabierto (como 
las que genera L. bogotensis a densidades medias) o en las condiciones abiertas  que 
generan los tratamientos con L. monserratensis y los controles. 
 
A través del tiempo, la TCA de P. ledifolia no registro un periodo de adaptación como A. 
nitidum (Figura 3-15d, e y f). Con la cobertura arbustiva, todas las densidades presentan 
una tendencia similar hasta el mes de mayo (9 meses de siembra) (Figura 3-15d). El 
incremento de las cobertura de L. bogotesis, hasta alcanzar su máximo entre los meses 
de febrero (a densidades bajas y medias) y agosto (a densidad alta), tienen un efecto 
negativo en la TCA de esta especie. A partir de mayo, cuando las coberturas arbustivas 
empiezan a retroceder, la TCA se incrementa extraordinariamente en las densidades 
baja y media. Esta última presenta un pequeño descenso en los últimos meses de 
muestreo, momento en que el pasto y los remantes de L. bogotensis cubren totalmente la 
parcela incrementando la competencia. En la densidad alta, la TCA empieza aumentar 
lentamente en el mes de agosto (12 meses de siembra), debido a que en este 
tratamiento las coberturas de L. bogotesis persistieron más.  
 




Figura 3-17: Tasa de incremento promedio de ramas vivas a través del tiempo para las 
formas de vida arbustivas 
 
Con las coberturas rasantes es posible evidenciar un periodo de adaptación de 9 meses 
para las densidades altas y de 12 meses para la baja (Figura 3-15e). En la densidad 
media no se registró tiempo de adaptación. En la densidad alta, el desarrollo de las 
coberturas de L. moserrantensis parece afectar la TCA de la especie, extendiendo el 
periodo de adaptación hasta el mes de mayo. Luego de este mes, la TCA se incrementa 
notoriamente, hasta estancarse de nuevo en los últimos tres meses del muestreo, 
durante los cuales la cobertura de L. moserrantensis cubre cerca del 60% de la parcela. 
Este puede ser el punto en dónde el balance entre interacciones positivas y negativas, se 




coberturas de L.  moserrantensis empiezan su retroceso con el consecuente avance las 
gramíneas invasoras. En la densidad baja sucede lo contrario, a esta densidad la 
cobertura de L. moserrantensis, apenas alcanzo un 20% de la parcela, mientras que los 
pastos alcanzan otro 20%. Las interacciones combinadas entre las coberturas rasantes y 
el pasto, extendieron el tiempo de adaptación por 12 meses, después de lo cual se 
presenta un incremento de la TCA. En la densidad media la TCA presento un descenso 
entre los meses de febrero y mayo, lo cual puede relacionarse con el aumento en la 
cobertura de L. moserrantensis. Después de mayo, la TCA en esta densidad permanece 
prácticamente constante hasta el final de la investigación. 
 
Para los tratamientos control (Figura 3-15f), como tendencia general se observa que la 
curva de TCA a densidad media está por debajo de las de densidad alta y baja, y que la 
TCA tiende a ser más alta a densidades bajas.  
 
Las condiciones climáticas parecen influenciar el desempeño de P. ledifolia. En los 
tratamientos control, por ejemplo, los muestreos en las temporadas secas (febrero y en 
menor medida agosto) presenta picos de crecimiento en las densidades media y alta. 
Este patrón también es observable en los tratamientos arbustivo y rasante, sin embargo 
la tendencia no es tan evidente como con los controles, lo que indica que las coberturas 
de Lupinus spp. (especialmente la arbustiva), tiene efectos amortiguadores sobre las 
condiciones climáticas. 
 
Para la TCC, en P. ledifolia, además de las diferencias asociadas al tiempo, también se 
encontraron diferencias estadísticamente significativas en la TCC de los tratamientos 
(Tabla 3-6). La TCC más alta se presenta en las parcela control de densidad baja (0.410 
± 0.060 cm2/día), la cual se diferencia de todos los demás tratamientos (Figura 3-16). 
Igual que con la TCA, la TCC más baja se presenta en el tratamiento arbustivo de 
densidad baja (-0.020 ± 0.060 cm2/día), indicando que este tratamiento es que menos 
favorece a esta especie, esto puede estar relacionado con un aumento de la 
competencia  producido por el lupinus a nivel de dosel y por la re-invasión del pasto a 
nivel herbáceo. Por otro lado, la TCC del tratamiento de rasante a densidad baja (0.003 ± 
0.060 cm2/día) fue una de las menores, mientras que con la TCA fue una de las más 
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altas (0.040 ± 0.010 cm/día), lo mismo sucede con la producción de ramas como se verá 
más adelante. Esto indica una tendencia similar a la encontrada en A. nitidum, en donde 
existe un trade-off entre el crecimiento en altura  y el crecimiento en cobertura.   
 
A través del tiempo, las TCC de P. ledifolia son mucho menores y más erráticas en 
presencia de coberturas de Lupinus spp. (Figura 3-16d, e y f). Con la cobertura arbustiva, 
las densidades baja y alta se presentan un gran valle en el mes de mayo que 
probablemente esté relacionado con la temporada de lluvias (Figura 3-16d). Esto no se 
presenta en la densidad media, en donde, por el contrario, en esta temporada se 
presentó el mayor pico de crecimiento para ese tratamiento. Posiblemente, a esta 
densidad L. bogotensis logra un efecto facilitador que amortigua los factores limitantes 
asociados a la época invernal (eg. encharcamiento, daño mecánico por granizadas, baja 
radiación). Al final de la temporada de muestreo, al desaparecer las coberturas de L. 
bogotensis, las mayores tasas se presenta la densidad baja, seguida de la alta y por 
último la media.   
 
Para la cobertura rasante se registro un periodo de adaptación de 6 meses en la 
densidad media. En este tratamiento se registro una gran pérdida de cobertura durante 
este periodo. Sin embargo, al terminar el tiempo de adaptación esta fue la densidad que 
registró las mayores tasas de crecimiento para la cobertura rasante. En contraste, la 
densidad alta, es la que presenta la TCC más baja. Presenta una tendencia estacional, 
con picos de crecimiento en las temporadas secas (febrero y agosto) y valles en las 
temporadas de mayor precipitación (mayo y noviembre). Esto probablemente se 
relacione la menor radiación solar en la temporada lluviosa, lo que sumado a la cobertura 
densa de L. monserratensis, termina ocasionando una reducción del crecimiento por 
ausencia de luz o exceso de humedad. La densidad media fue la que menos fluctuó en 
este tratamiento, y tiene un comportamiento muy similar al que se presento con las 
coberturas arbustivas a esta misma densidad. Esto sugiere que las densidades medias 
son las que logran un mejor balance entre interacciones negativas y positivas, regulando 
el microclima sin inhibir el crecimiento de los trasplantes. 
 
En el tratamiento control, la TCC se incrementa de forma casi constante desde el inició 




densidad baja y alta. La densidad alta es la que presenta la curva más pronunciada, 
seguida de la media y en último lugar se encuentra la densidad media, en donde el 
tiempo de adaptación se extendió hasta 12 meses. En las tres densidades de este 
tratamiento, la TCC se incrementa rápidamente después de superar el periodo de 
adaptación, lo que coincide con el comportamiento de la densidad baja de L. 
monserratensis y sugiere que este tratamiento tiende a comportarse como los controles. 
 
Igual que para Arcytophyllum nitidum, para P. ledifolia, la TIR únicamente presenta 
diferencias estadísticas significativas en el tiempo (Tabla 3-6). Se presenta una 
tendencia muy similar a la de la TCC, en dónde la TIR más alta se encontró en las 
parcela control de densidad baja (0.030 ± 0.010 ramas/día) y la más baja en la densidad 
arbustiva baja (-0.005 ± 0.010 ramas/día). 
 
A través del tiempo, la curva de TIR en P. ledifolia es afectada mayormente por la 
densidad y en menor medida por el tipo de cobertura (Figura 3-17d, e y f). Las 
densidades altas y bajas de la cobertura arbustiva y el control, se comportan de forma 
similar, con picos en la temporada seca (agosto) y valles en la temporada de lluvias 
(mayo y noviembre). Este patrón también se da con las coberturas rasantes, sin 
embargo, en este caso la densidad alta, presenta un descenso mucho más pronunciado 
en mayo, probablemente por el efecto combinado del estrés por falta de luz y la 
competencia con L. monserrantensis. Las coberturas rasantes y el control a densidades 
medias tienen una curva mucho más estable, con un solo gran pico en el mes de mayo 
(lluvias). Por otro lado, en la cobertura arbustiva a esta misma densidad se presenta un 
periodo de adaptación de 12 meses, después de lo cual se muestra una gran producción 
de ramas, posiblemente asociada al ingreso de luz adicional por el retroceso de las 
coberturas de L. bogotensis. 
 
Los resultados de las tres variables indican que esta especie es sensible a la 
competencia con gramíneas y a la presencia de coberturas arbustivas. En presencia de 
arbustos a densidades medias y altas se presentan un gran crecimiento en altura 
(aunque poco en cobertura). Las densidades bajas de arbustos tienden a favorecer la 
proliferación de gran cantidad de especies herbáceas, incluyendo el pasto, lo cual 
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incrementa la competencia y reduce las tasas de crecimiento en altura y cobertura  de 
esta especie. Por otro lado las coberturas control y rasante, aunque tienen proliferación 
de pastos, están ausentes de competencia de dosel, lo que parece estabilizar las tasas 
de crecimiento. De hecho, los mejores resultados en crecimiento (los más consistentes 
en todas las variables), se observan con los tratamientos rasantes, en los cuales se logra 
el control de pastos y se conservan las condiciones de un dosel abierto. 
 
Paepalanthus alpinus 
Las dos rosetas presentaron TCAs muy bajas. Según el MLM la TCA de Paepalanthus 
alpinus presenta diferencias estadísticamente significativas en el tiempo y una interacción 
entre el tiempo y los tratamientos. La TCA más alta se da en parcelas arbustivas de 
densidad baja (0.020 ± 0.010 cm/día) y la más baja igualmente en parcelas arbustivas 
pero de densidad media (-0.005 ± 0.010 cm/día) (Figura 3-14). Los tratamientos que 
incrementaron la TCA fueron las parcelas con L. bogotensis (0.020 ± 0.010 cm/día) y los 
controles (0.010 ± 0.010 cm/día) en la densidad baja. Sin embargo, realmente no hay una 
tendencia que indique que los el tipo de cobertura (arbustiva, rasante o control) o la 
densidad (alta, media o baja) afecten la TCA de esta especie.  
 
A través del tiempo la TCA de P. alpinus en presencia de coberturas de Lupinus spp, 
presentó una tendencia negativa en casi todo el periodo de muestreo, con un tiempo de 
adaptación de 12 meses, que finalizó cuando las coberturas de leguminosas empezaron 
a retroceder (Figura 3-18a, b y c). En el tratamiento control, la densidad alta presenta 
tasas negativas en todo el periodo de muestreo, con estaciones de crecimiento en los 
meses secos (febrero y agosto). En la densidad baja ocurre lo mismo, con la diferencia 
de que la estación de crecimiento se prolonga hasta noviembre y alcanza valores 
positivos. Con la densidad media se presenta un periodo de adaptación de  6 meses, 
luego del cual hay dos estaciones grandes de crecimiento que coinciden las temporadas 
de lluvias (mayo y noviembre), lo cual es opuesto al patrón que se presentó con las 
densidades alta y baja. Esta es tratamiento donde se presentaron las TCA más altas. De 







Figura 3-18: TCA media a través del tiempo para las formas de vida roseta. 
 
En la TCC de P. alpinus, se encontraron diferencias estadísticamente significativas en la 
TCC entre los tratamientos, en el tiempo y en la interacción entre el tiempo y tratamiento 
(Tabla 3-6). La mayor TCC se presentó en los tratamientos control a densidad baja 
(0.160 ± 0.05 cm2/día), seguidos por los tratamientos rasante alto y bajo (ambos con 
0.120 ± 0.05 cm2/día) y arbustivo alto (0.100 ± 0.050 cm2/día) (Figura 3-14). Luego sigue 
un grupo con tasas cercanas cero conformado por tratamientos rasante bajo (0.010 ± 
0.05 cm2/día), arbustivo medio (0.004 ± 0.05 cm2/día) y control medio (-0.002 ± 0.05 
cm2/día). 
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Las condiciones muy abiertas (como las de las coberturas control y rasante a densidad 
baja), la presencia de un dosel abierto o de coberturas  herbáceas densas (como las de 
los tratamientos L. bogotensis en densidades bajas y altas o L. monserrantensis a 
densidad alta) parecen incrementar las tasas de crecimiento en cobertura de esta 
especie. Por otro lado, las condiciones intermedias de cobertura  parecen reducir el 
crecimiento. En condiciones naturales, esta especie se encuentra creciendo cerca de 
arbustales o en espacios abiertos con herbáceas. Es posible que al ser una especie 
pionera, P. alpinus aproveche las condiciones abiertas para crecer rápidamente, y que 
los doseles de las especies arbustivas o la cobertura de las herbáceas estimulen su 
crecimiento. 
 
A través del tiempo, el patrón común de la TCC de P. alpinus, para todas las coberturas, 
es presentar un pico en el periodo de lluvias. Sin embargo, hay ligeras diferencias entre 
ellas (Figura 3-19a, b y c). Para la cobertura control no hay mayor efecto de la densidad, 
y se sigue el patrón general ya antes descrito. Las coberturas de leguminosas, parecen 
estabilizar la curva de TCC y extender los periodos de crecimiento. Con la cobertura 
rasante, en las densidades media y alta se alcanza un pico de crecimiento en el mes de 
febrero que se extiende de forma constante hasta el mes de agosto, luego de lo cual la 
TCC desciende. Esto probablemente está relacionado con  la reducción de las coberturas 
de de L. monserratensis. La densidad baja no presenta este patrón y se comporta de 
forma similar a la cobertura control, con un pico de crecimiento en el mes de mayo. La 
cobertura arbustiva presenta un patrón casi idéntico. Eso indica que la cobertura de esta 
especies se incrementa en presencia de cualquiera de las coberturas  de Lupinus spp. a 
densidades altas y medias. 
 
El MLM muestra que la TIH de P. alpinus, es estadísticamente diferente a través del 
tiempo y que existe una interacción entre el tiempo y el tratamiento. La mayor producción 
foliar se da en el tratamiento arbustivo bajo (0.030 ± 0.020 cm2/día) y la menor en los 
tratamientos rasante bajo y control alto (-0.002 ± 0.020 y 0.003 ± 0.020 cm2/día 
respectivamente). La TIH parece incrementarse en coberturas arbustivas poco densas 
(como las que genera L. bogotensis a densidad baja), y disminuye notoriamente a 
medida que se incrementa la densidad. Lo contrario sucede con las coberturas rasantes 




que disminuye la densidad. Las coberturas control, tienen las TIH más altas a densidades 
medias y bajas, y las más bajas a densidades altas. Estos resultados indican que hay 
una mayor producción foliar en coberturas arbustivas poco densas y herbáceas densas. 
 
 
Figura 3-19: TCC a través del tiempo para las formas de vida roseta. 
 
A través del tiempo, la producción foliar de P. alpinus es afectada por el tipo de cobertura 
y la densidad. Como tendencia general se presentó un periodo de adaptación inicial de 6 
meses y dos picos de crecimiento en las temporadas de lluvias (mayo y noviembre) 
(Figura 3-20a, b y c). El tiempo de adaptación se presentó en las coberturas rasantes a 
densidades media y baja, en la cobertura arbustiva a densidad baja y en la cobertura 
control a densidad media. La TIH de las coberturas rasante y control es muy similar, con 
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la diferencia de que en el control se presentan tasas más altas que la cobertura rasante. 
En cuanto a la densidad, las dos coberturas también tienen la tendencia a presentar TIH 
mayores a densidades altas e intermedias y menores a densidades bajas. Sin embargo, 
esta densidad (la baja en las coberturas rasante y control) tiene la particularidad de 
estabilizar la TIH y extender la estación de crecimiento desde febrero hasta agosto. En el 
tratamiento arbustivo, también se estabilizó la TIH y se extendió la estación de 
crecimiento, especialmente a densidades medias. Luego del retroceso de la cobertura de 
L. bogotensis (Agosto, tras 12 meses), las TIH desciende notablemente. 
 
Combinando los resultados de las tres variables se puede llegar  a la conclusión de que e 
P. alpinus crece mejor bajo doseles arbustivos poco densos, coberturas herbáceas 
densas y coberturas control a densidad baja.  
 
Puya trianae 
Puya trianae tiene las TCAs más bajas de todas las especies, muy cercanas a cero 
(Figura 3-14) y según el MLM solo presenta diferencias estadísticamente significativas a 
través del tiempo. Las TCAs más altas se presenta en las parcelas arbustivas de 
densidad alta y baja (0.003 ± 0.010 y 0.002 ± 0.020 cm/día respectivamente). Los demás 
tratamientos tienen tasas similares, todas cercanas a cero y negativas. Aunque no hay 
una tendencia clara que indique que los el tipos de cobertura o la densidad afecten la 
TCA de esta especie, se puede observar que las tres densidades arbustivas presentan 
las tasas más altas.  
 
A través del tiempo, los tratamientos rasante y control tienen curvas de TCA similares en 
las densidades alta y baja (Figura 3-18e y f). A densidad media, estos dos tratamientos 
presentan una curva de crecimiento estable, siempre positiva en presencia de L. 
monserratensis. Con la cobertura rasante a esta densidad (la media) se presenta un 
tiempo de adaptación de 12 meses. En el tratamiento control el periodo de adaptación es 
más corto (9 meses). A densidad baja con cobertura rasante hay un periodo de 
adaptación de 6 meses y picos de crecimiento en los meses de febrero y agosto que 
coinciden con las temporadas secas de muestreo. Lo mismo sucede con la cobertura 




pronunciados. La densidad alta en estos dos tratamientos presenta un tiempo de 
adaptación de 9 meses luego de lo TCA se incrementa hasta alcanzar un máximo en el 
mes de agosto. El inicio de una nueva temporada de lluvias causa una disminución de la 
TCA, especialmente en la cobertura con L. monserratensis. Este brusco descenso en el 
crecimiento en este tratamiento, puede estar relacionado con el efecto de la coberturas 
de L. monserratensis  (i.e. competencia) sumado  al efecto de la temporada de lluvias 
(i.e. menor cantidad de horas luz). 
 
 
Figura 3-20: TIH a través del tiempo para las formas de vida roseta. 
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Con la cobertura arbustiva (Figura 3-18a) las curvas de crecimiento de las densidades 
baja y alta, son las menores de entre todos los tratamientos. Presentan un periodo de 
adaptación de 9 meses. Después de esto la curva aumenta hasta el final del muestreo. 
En contraste, la densidad media, presenta una de las curvas de TCA, más altas entre 
todos los tratamientos. Tiene una estación de crecimiento de noviembre a mayo, con un 
marcado descenso en el mes de agosto. Esto puede estar relacionado con el retroceso 
en las coberturas de L. bogotensis. Sin embargo, en los últimos tres meses de muestreo, 
nuevamente se da un incremento. 
 
Para la TCC de Puya trianae, se encontraron diferencias en el tiempo e interacción entre 
tiempo y el tratamiento (Tabla 3-6). Analizando por coberturas, se puede notar que los 
mejores resultados se obtienen con las coberturas arbustivas, seguidas de las control y 
por último las rasantes (Figura 3-14). Con la cobertura arbustiva el mayor crecimiento se 
da a densidad baja (0.100 ± 0.070  cm2/día), seguido de la media (-0.010 ± 0.070  
cm2/día) y por último la alta (-0.070 ± 0.080  cm2/día). Esto indica que esta especie se 
desarrolla bien junto a coberturas arbustivas, pero que a densidades altas, la facilitación 
se torna en competencia. Por otro lado, con las coberturas rasantes, únicamente se 
presentan buenos resultados a densidad baja (0.040 ± 0.080  cm2/día), mientras que las 
densidades altas y medias presentan tasas negativas (-0.060 ± 0.070 y -0.100 ± 0.070  
cm2/día). Con las coberturas control se presenta  buenos resultados en todas las 
densidades. Estos resultados indican que esta especie tolera bien las coberturas 
arbustivas a densidades bajas y medias, y las rasantes a densidades bajas, pero no 
crece bajo doseles cerrados o coberturas herbáceas muy densas. En condiciones 
naturales esta especie crece en condiciones abiertas de pajonales, muy parecidas a las 
que generan los tratamientos control a densidades media y alta, lo cual soporta los 
resultados obtenidos. 
 
Al contrario a lo que sucede con los arbustos, en las rosetas, un incremento en cobertura 
no necesariamente implica una reducción en la tasa de crecimiento en altura. De hecho, 
debido a la ausencia de caule, el crecimiento de estas especies parece estar todo ligado 
a la producción cobertura a través de hojas, y a la renovación constante de las mismas. 




presenta una evidencia de un trade off entre el crecimiento en cobertura y altura en el 
tratamiento arbustivo alto.  
 
A través del tiempo la TCC de P. trianae está influenciada mayormente por el tipo de 
cobertura. La densidad en las tres coberturas presenta una tendencia similar, con un 
gran pico de crecimiento en el mes de mayo, posiblemente asosciado a la temporada 
seca. Todos los tratamientos presentan un periodo de adaptación de 6 meses, con gran 
incremento posterior a eso (Figura 3-19d, e y f). La coberura control tiene las curvas de 
TCC más altas. En esta cobertura las densidades baja y media tienen tasas similares, y 
la mayor TCC se da en la densidad alta. Las coberturas arbustivas y rasantes tienen 
curvas de TCC muy similares, pero esta variable tiende a ser mayor en la cobertura 
arbustiva, especialmente durante los últimos 6 meses de muestreo.  
 
En la cobertura arbustiva parece haber muy poco efecto de la densidad, ya que las tres 
se comportan de forma similar, salvo por la densidad media, que en los primeros 6 
meses de muestreo presento un gran descenso y en los últimos meses un gran aumento. 
Esto posiblemente está ligado a la desaparición de la cobertura de L. bogotensis. Por 
otro lado, en la cobertura rasante, la densidad alta es la que se comporta diferente, con 
un gran descenso en hacia el mes de agosto, probablemente provocado por la 
temporada de lluvias combinado y la competencia con L. monserratensis que en este 
periodo alcanzó su maxima cobertura en la parcela.  
 
P. trianae, presentó una producción foliar mucho menor a la de P. alpinus. El MLM, 
muestra que existen diferencias estadísticas en el tiempo y una interacción entre el 
tiempo y el tratamiento (Tabla 3-6). La TIH de Puya trianae parece estar muy 
influenciada por la densidad de siembra (Figura 3-14). Las mayores tasas se presentan 
a densidades bajas en las tres coberturas consideradas (arbustiva, rasante y control), le 
siguen las densidades medias y por último están las densidades altas. La comparación 
por coberturas indica un mayor crecimiento en parcelas arbustivas, seguidas de los 
controles y por último las rasantes.  
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A través del tiempo, la TIH de P. trianae es afectada por el tipo de cobertura y la 
densidad. El patrón general es presentar un periodo de adaptación de seis meses, una 
mayor producción de hojas en las temporadas de lluvias (mayo y noviembre) y una 
menor en las temporadas secas (febrero y agosto) (Figura 3-20d, e y f). En la cobertura 
control, la mayor TIH se en la densidad alta, mientras que las densidades media y baja 
tienen tasas inferiores muy similares (Figura 3-20f). La cobertura arbustiva (Figura 3-20d) 
presenta un patrón muy similar al control, solo que en este caso no hay efectos evidentes 
de la densidad, salvo un pequeño incremento en el pico de mayo para la densidad media. 
Este mismo patrón lo sigue la cobertura rasante, con la diferencia de que en este caso el 
pico de mayo es mucho más pequeño y el último pico de noviembre no existe (Figura 
3-20e). Esto indica que la cobertura de L. monserratensis reduce la producción foliar de 
P. trianae. 
 
Los resultados de todas las variables indican que Puya trianae se desarrolla bien bajo 
coberturas arbustivas a densidad baja y en coberturas control en todas sus densidades 
(aunque preferiblemente en la media, en donde los resultados fueron más consistentes 
para todas las variables consideradas). Bajo coberturas rasantes también se desarrolla 
bien, pero únicamente a densidades bajas. 
 
3.3.6 Índice de interacción 
De acuerdo al índice de interacción (RII), los dos hábitos de Lupinus spp. (el rasante y el 
arbustivo), interactúan negativamente con las gramíneas exóticas (Figura 3-21). Sin 
embargo, no todos los tratamientos son igual de efectivos. La cobertura menos eficiente 
para controlar los pastos exóticos es la arbustiva baja, mientras que las tres densidades 
rasantes (L. aff. monserratensis), especialmente la baja, mostraron una interacción muy 
negativa con las gramíneas.  
 
Sin embargo, si se tiene en cuenta el índice de interacción incluyendo pastos exóticos y 
especies trasplantadas, la cobertura más recomendable sería la de L. monserratensis a 
densidad media, pues es la única en la que el RII muestra valores positivos para todas 






Figura 3-21: Índice de interacción (RII) Lupinus spp. Vs. Pastos exóticos. 
 
 
Figura 3-22: Índice de interacción (RII) Lupinus spp., pastos exóticos y especies 
trasplantadas  
 
En cuanto al comportamiento particular de las especies, Pentacalia ledifolia es la única 
de las especies trasplantadas que muestra una interacción positiva en todas las 
densidades con las dos especies de Lupinus. Arcytophyllum nitidum solo presenta una 
interacción neta positiva con L. aff. monserratensis a densidad media, en el resto de los 
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tratamientos es negativa o cercana a cero. Las rosetas fueron las que presentaron una 
interacción negativa más fuerte. Paepalanthus alpinus tuvo un índice muy negativo a 
densidades altas y bajas con las dos especies de Lupinus. Al parecer esta especie 
prefiere espacios semiabiertos, sombreados pero sin doseles muy cerrados. Puya trianae 
también parece preferir ambientes abiertos, pero con algo se sombra.  
 
Las Figura 3-23, Figura 3-24, Figura 3-25, muestran imágenes de las trasplantes en 
coberturas control, rasantes y arbustivas respectivamente después de un año de 
siembra. Este fue el momento en que las coberturas de Lupinus spp. comenzaron a 
disminuir mientras que las coberturas de pastos siguieron su avance. Las parcelas 
control (Figura 3-23), ya se encuentran casi totalmente cubiertas, sin embargo, es 
importante mencionar que nunca alzan un 100% de cobertura, ya que en el trasplante, 
además de la especies de interés, como se demostró antes, venían gran cantidad de 
especies acompañantes. Las gramíneas nativas fueron especialmente importantes 
(Figura 3-23d), pues lograron colonizar exitosamente e impidieron la dominancia total de 
las gramíneas exóticas. 
 
 
Figura 3-23: Parcela control un año después de las siembras, nótese la cobertura de 
pastos (a) y el estado de los individuos de las diferentes especies trasplantadas: P. 






Figura 3-24: Parcela rasante un año después de las siembras, nótese la cobertura de L. 
aff. monserratensis, la forma como el pasto invade la parcela (a) y el estado de los 
individuos de las diferentes especies trasplantadas: P. alpinum (b), P. trianae (c), A. 
nitidum (d) y P. ledifolia (e). 
 
 
Figura 3-25: Parcela arbustiva un año después de las siembras, nótese la cobertura de 
L. bogotensis, la forma como el pasto invade la parcela (a) y el estado de los individuos 
de las diferentes especies trasplantadas: P. alpinum (b), P. trianae (c), A. nitidum (d) y P. 
ledifolia (e). 
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Todas las especies muestran un patrón de respuesta diferente a cada una de las 
coberturas (Figura 3-26), encontrando rangos en los que se establecen interacciones 
positivas que mejoran el desempeño en términos de incremento en altura, cobertura y 
número de hojas para las rosetas. 
 
 
Figura 3-26: Tendencias generales del desempeño (tasas de incremento en altura, 
cobertura y número de ramas u hojas combinadas) de las especies en las tres coberturas 
del experimento: Arbustiva, rasante y control.  
 
Arcytophyllum nitidum presenta el mejor desempeño a densidades medias de L. 
monserratensis, seguido de la misma densidad para la cobertura control (Figura 3-26). 
Con la cobertura de L. bogotensis se presentó el menor desempeño. En esta densidad A. 
nitidum solo crece bien a densidades bajas. Pentacalia ledifolia presenta tendencias 
diferentes a las de A. nitidum. Esta especie crece mejor a densidades altas y bajas sin 
presencia de Lupinus spp. (Figura 3-26). En presencia de L. monserratensis crece bien a 
densidades bajas, pero no a densidades altas y medias.  Por otro lado, la presencia de L. 
bogotensis, a cualquier densidades, disminuye el desempeño de P. ledifolia. Al contrario 




ledifolia es una especie de ambientes más abiertos, que rara vez se encuentra en 
asociaciones densamente dispuestas (Capítulo 1). Por esta razón, tiene mejores 
resultados en las parcelas abiertas que en las que tienen coberturas herbáceas densas o 
arbustivas en cualquier densidad. 
 
A pesar de que se encontró evidencia de interacciones competitivas entre L. bogotensis y 
Paepalanthus alpinus, el desempeño general de esta especie fue mayor a densidades 
altas de esta especie (Figura 3-26). Lo mismo sucede con la cobertura control. Por otro 
lado, con la cobertura de L. moserratensis se presentó el mejor desempeño a densidades 
medias y bajas, indicando que entre estas dos especies si se presento una fuerte 
interacción de competencia. Puya trianae presenta el mejor desempeño a densidades 
altas y especialmente medias de L. bogotensis (Figura 3-26). Con L. monserratensis se 
presenta otra tendencia, encontrando un mejor desempeño a densidades altas y bajas. 
En ausencia de leguminosas, esta especie presento un buen desempeño a densidades 
medias y bajas. En su lugar de origen (arbustales de zonas altas), esta especie crece 
comúnmente junto a gramíneas nativas o arbustales abiertos, y rara vez se encuentra en 
doseles muy cerrados de arbustos. Por esta razón, la presencia de arbustos a densidad 
media (como L. bogotensis) y especies herbáceas a alta densidad (como L. 






Todas las especies muestran un patrón de respuesta diferente a cada una de las 
coberturas, encontrando rangos en los que se establecen interacciones positivas que 
mejoran el desempeño. El efecto de las coberturas de leguminosas sobre las especies 
reubicadas fue diferencial y dependió de los rasgos de historia de vida de las especies 
reubicadas (Riege & Sigurgeirsson, 2009).  
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Los tiempos de adaptación son importantes en la dinámica las especies dentro de una 
comunidad y pueden estar condicionados por, ejemplo, por la llegada de las estaciones 
(Farrer 2010). En este caso el disturbio del trasplante y la reubicación bajo doseles o en 
zonas expuestas, provoco claros periodos de adaptación en dos de las cuatro especies 
seleccionadas: A. nitidum y P. alpinus. La presencia de coberturas de leguminosas tendió 
a alargar los periodos de adaptación, pero una vez que desaparecen, las especies 
muestran un rápido incremento en crecimiento que no se presenta en las condiciones 
control, lo que indica que las coberturas de Lupinus spp. robustecen las plantas.  
 
Existe evidencia para considerar que algunas especies presentan una interacción de 
competencia asimétrica. Los individuos grandes (como L. bogotensis) tienen una ventaja 
proporcional a su tamaño inicial ya que obtienen una cantidad más grande de recursos 
(e.g. Luz) que los individuos pequeños y esta asimetría provoca una reducción del 
crecimiento de los individuos pequeños, en este caso los trasplantes y los pastos 
(Connolly y Wayne 1996, Weiner 1990). La competencia asimétrica es considerada por 
Bauer et al. (2004) como una consecuencia natural de la interacción entre plantas 
vecinas. Se distinguen mecanismos determinados por el recurso por el que se compite, 
de aquellos influenciados por el comportamiento de la planta en sí (Schwinning, S. y J. 
Weiner 1998). En este caso, las condiciones ambientales favorecen algunas plantas ante 
la presencia de arbustos como L. bogotensis o coberturas de L. monserratensis, 
haciendo que la competencia por luz sea menos importante que el acondicionamiento de 
humedad del suelo, por ejemplo. Por otro lado, el comportamiento agresivo del pasto, 
hace que las interacciones tiendan hacia la competencia. Las coberturas de Lupinus spp. 
crean un ambiente más similar a las condiciones naturales en las que crecen las 
especies trasplantadas, en términos de suelo y microclima, y aunque retardan el 
crecimiento, dado que son especies de ciclo corto, no afectan significativamente la 







Figura 3-27: Esquema del efecto de la densidad y el tipo de cobertura sobre las variables 
microclimáticas, el suelo, la regeneración de pasos y la regeneración natural y de 
especies acompañantes 
 
Las especies no responden individualmente a las presiones del ambiente físico, sino que 
interactúan entre sí y con el ambiente mismo llegando a alterar el microambiente. El 
resultado final de la estrategia y las posibles trayectorias sucesionales dependerán de los 
rasgos vitales de las especies trasplantas (e.g. persistencia, longevidad, dispersión), el 
clima, los disturbios y las especies de los alrededores que enriquecerán la sucesión para 
conformar mosaicos de parches de regeneración dentro de la matriz de pastos exóticos 
que gradualmente será desplazada (Figura 3-28).  





Figura 3-28: Trayectoria sucesional posible de la estrategia de restauración.  
 
Las especies nativas pueden competir efectivamente contra las gramíneas exóticas a 
través de arreglos de coberturas que permitan crear micrositios favorables para la 
facilitación de especies de interés para la restauración (Cabin et al. 2002).  
 
La competencia con coberturas arbustivas y rastreras puede afectar el desempeño de las 
juveniles reubicadas, pero la facilitación tiende a ganar importancia en relación con las 
condiciones bióticas y abióticas que varian en diferentes escalas de acuerdo a las 
propiedades del suelo, el microclima, y las interacciones positivas y negativas (Callaway 
et al. 2002). En esta experiencia, solo se tuvieron en cuenta atributos por encima del 
suelo y no se sabe nada sobre la competencia bajo el suelo. Anotaciones a este respecto 
en pajonales de la estepa patagónica, indican que la competencia entre las raíces puede 
llegar a ser mayor que los beneficios suministrados por la protección del arbusto, en el 
área más cercana al arbusto (Aguiar et al. 1992). Por esta razón la densidad de siembra 
es un factor importantísimo, pues determina el balance entre competencia y facilitación 
tanto a nivel del suelo como por debajo.  
 
La mejor densidad para el control de las gramíneas y la facilitación de las plantas 




bogotensis, compitió efectivamente con los pastos (índice de interacción < 0) pero, 
presento un índice negativo para casi todas las especies. La intensidad de la 
competencia con las plantas nodrizas se incrementa con la densidad de siembra (Riege y 
Sigurgeirsson 2009). Esto contrasta con la experiencia de Gómez-Ruiz et al. (2013), 
quien encontró que L. bogotensis a densidades bajas y medias mejoraba el desempeño 
de especies pioneras de bosque altoandino. Lo anterior sugiere que el efecto de los 
doseles es diferencial y depende de los rasgos de historia de vida de las especies 
sembradas bajo ellos (Riege y Sigurgeirsson 2009). Adicionalmente, las coberturas 
arbustivas (como las de L. bogotesis), pueden no llegar a competir con los pastos e 
incluso pueden llegar a facilitar su establecimiento (Cipriotti et al. 2014). 
 
Los alcaloides producidos por algunas especies de Lupinus (e.g. L. angustifolius, L. 
mutabilis, L. luteus) tienen efectos alelopáticos sobre otras especies, inhibiendo la 
germinación de semillas y el desarrollo de las raíces (Wink 1983, Muzquiz et al. 1994). 
Aunque no se tienen investigaciones al respecto no se puede descartar que las especies 
de Lupinus usadas en esta experiencia tengal algún efecto alelopático sobre las plantas 
trasplantadas, los pastos o la regeneración natural. Sería necesario un análisis 
fitoquímico para conocer los tipos y las concentraciones de alcaloides presentes en estas 
especies y realizar un diseño experimental para conocer los efectos de los mismos sobre 
las plantas de interés.  
 
Es importante anotar que el desempeño de L. bogotensis no fue tan exitoso en términos 
de cobertura, como en otras experiencias de restauración anteriores (Ávila-R y Vargas 
2009, Gómez-Ruiz et al. 2013, Díaz-Espinosa et al. 2007). La principal diferencia entre 
estas experiencias y la nuestra, es que las anteriores se llevaron a cabo en elevaciones 
inferiores a 3100 m. La distribución natural de las especies de Lupinus, parecen tener 
rangos altidunales muy estrictos que están relacionados con la temperatura (Rada et al. 
2008). En el capítulo 2 de este volumen, se mostro evidencia que indica que las especies 
de hábito arbustivo (como L. bogotesnsi) tienen a encontrarse en forma más abundante 
por debajo de los 3500 m mientras que las especies sufrúticosas (como L. aff. 
microphillus)  son más abundantes por encima de los 3800 m. La zona dónde se realizó 
la investigación, se encuentra por encima de los 3300 m, lo que está por fuera de límite 
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superior de distribución natural reportado para L. bogotensis (ver capítulo 2 en este 
volumen) lo que puede explicar su desempeño inferior. 
 
La variabilidad ambiental es más alta en ambientes abiertos que en los cerrados. La 
presencia de doseles reduce la cantidad de luz que alcanza el suelo y reduce las  
fluctuaciones en la temperatura y la humedad (Bazzas 1979). Las pequeñas diferencias 
microambientales entre los tratamientos arbustivo, rasante y control, son determinantes 
para el desempeño de las especies reubicadas. Según Holmgren et al. (1997), varios 
factores pueden contribuir a reducir el estrés hídrico bajo doseles: bajas demandas de 
transpiración, incremento en la disponibilidad de agua en el suelo y un mayor crecimiento 
radicular. 
 
Sin embargo, bajo condiciones de muy poca luz, las plantas invierten proporcionalmente 
más biomasa en las estructuras aéreas que en las subterráneas y esto las hace 
susceptibles a la desecación. En este caso, la facilitación solo ocurrirá si la reducción en 
las demandas de transpiración y el estrés calórico, pueden mejorar las el balance hídrico 
del juvenil (Holmgren et al. 1997). Así, la facilitación bajo los doseles de L. bogotensis 
depende de que el efecto negativo de la reducción la luz, sea compensado por mejoras 
en otras condiciones ambientes (e.g. agua, nutrientes, herbivoría). 
 
El clima, la ubicación geográfica, las características geomorfológicas, la naturaleza del 
régimen del disturbios y el tipo y abundancia de las especies presentes influyen en la 
variabilidad del ambiental que una planta experimenta (Bazzas 1979). La habilidad de los 
juveniles de establecerse en ambientes andinos está condicionada por factores como la 
temperatura, el exceso de radiación solar, la competencia, las propiedades del suelo, la 
habilidad para dispersarse y los disturbios (Bader et al. 2007). Los cambios 
microambientales producidos por el dosel de leguminosas arbustivas, podrían favorecer a 
las especies presentes en las zonas bajas (Pentacalia ledifolia, Paepalanthus alpinum y 
Arcythophillum nitidum), las cuales tienen un ambiente ligeramente más húmedo y cálido 






En el proceso de reubicación, las plantas a menudo son estresadas  y por consiguiente 
más vulnerables  a la depredación y la enfermedad, sufriendo así altas tasas de 
mortalidad  (Allen 1994). La comparación entre la tasa de crecimiento y la mortalidad de 
individuos trasplantados en condiciones de campo y parcela (Anexo F), muestra que, con 
excepción de Puya trianae, todas las especies muestran un desempeño superior en 
condiciones experimentales. Esto puede deberse a que en las condiciones de campo, 
existen fuertes presiones de selección que, sumadas al efecto de la reubicación, inciden 
en la supervivencia y crecimiento de las especies que crecen en arbustales (Pentacalia 
ledifolia, Arcytophyllum nitidum y Paepalanthus alpinus). Por otro lado, P. trianae tuvo un 
mejor desempeño en condiciones de campo que en las de parcela. Esto puede deberse a 
que el hábitat de esta especie difiere mucho de las condiciones que se presentan en las 
áreas intervenidas (Capítulo 1 en este volumen). 
 
Es difícil establecer si la alta mortalidad en campo está únicamente relacionada con el 
efecto de la reubicación o si corresponde también a una dinámica natural en donde 
muchos juveniles no logran llegar a la adultez por efecto de competencia (Ndafuda et al. 
2014). Nuestros resultados contrastan con lo reportado en la investigación de Bader et al. 
(2007), quienes indican que las plantas reubicadas sobreviven menos en parcelas 
experimentales sin sombra. En esta experiencia los autores usaron especies 
estrechamente adaptadas a condiciones umbrófilas, lo que puede explicar los resultados 
de su experiencia. Por otro lado, Ndafuda et al. (2014), encontró que las juveniles 
reubicadas de Stipagrostis brevifolia, no sobreviven más allá de 3 meses, sin importar si 
son reubicas con exclusión de competencia o si crecen en suelos con praderas o 
arbustos. Así, la naturaleza de las plantas reubicadas incide mucho en el resultado de las 
experiencias individuales y en muchos casos la respuesta suele ser especie específica.   
 
En relación a la supervivencia, en la investigación de Rojas-Zamora et al. (2014), la 
mayor tasa de mortalidad de individuos de Espeletia grandiflora reubicados en áreas de 
potrero, se presentó durante el primer año de monitoreo. En esta experiencia el 
porcentaje de supervivencia fue de 74.62%, lo que es inferior al que registrado en 
nuestra investigación. Cuando se realizan reubicaciones, se provoca un cambio en las 
condiciones ambientales en las que las plantas se encontraban. Los procesos de 
aclimatación son diferentes para cada especie, las de sucesión temprana y media 
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pueden adaptarse relativamente rápido, pero las de sucesión tardía tal vez pueden 
requerir un poco más de tiempo (Román-Dañobeytia et al. 2012). Esto indica que los 
atributos de las especies reubicadas son fundamentales en el resultado de la estrategia 
(Spasojevic et al. 2014).   
 
Aunque la sobrevivencia en general fue alta para todas las especies, P. trianae reporto 
las menores tasas de sobrevivencia. La probabilidad de sobrevivencia de P. criptantha 
aumenta con el tamaño y es más alta para las plantas de origen clonal que sexual (Mora 
et al. 2005). Aunque en este caso no se tuvo en cuenta, como implicación para la 
restauración se sugiere una mezcla de individuos de origen clonal y sexual, con un 
mínimo de 12 hojas verdes y una altura mínima de 10 cm. La madurez de esta especie 
(supervivencia cercana al 100%) se alcanza a los 21 años para los individuos de origen 
clonal y en 18 años para los de origen sexual (Mora et al. 2005). Se estima que el 
tamaño para florecer de esta especies es de 37 cm y que tarda 37 años para llegar a 
esta etapa (Mora et al. 2005). En el caso de P. trianae, el máximo número de hojas 
verdes registrada fue de 41 y la altura máxima de 45 cm, y no se presento ningún evento 
de reproducción. Esto sugiere que el ciclo de vida de esta especie es más largo que el de 
P. criptantha, debido tal vez a su mayor tamaño.  
 
En cuanto a las varaibles de suelo, los suelos de las zonas silvestres difieren 
principalmente de los del área de estudio en la humedad gravimétrica (84.8% Vs. 51.5%) 
y los niveles de bases intercambiales (calcio, potasio, magnesio y fósforo), los cuales son 
menores en las áreas de parcela. Esto puede deberse a las alteraciones en el suelo 
producidas por la presencia de las gramíneas. El material vegetal que se acumula en las 
zonas de protero tiene efectos en la temperatura y la humedad del suelo y además 
influencia la germinación de las semillas, el crecimiento de las juveniles y la 
transformación de nutrientes (Vitousek 1990). La invasión de Holcus lanatus, por 
ejemplo, tiene efectos negativos sobre las especies nativas tanto por competición directa 
como por competición indirecta a través de la alteración de las condiciones del suelo 
(Bennett et al. 2011). Las leguminosas tuvieron un efecto reparador del suelo, al umentar 





Paralelo a la experiencia con las coberturas de leguminosas, en la misma área y con las 
mismas especies se realizaron experimentos con coberturas artificiales para controlar los 
pastos. Comparando el uso de doseles artificiales con los doseles bióticos se 
encontraron puntos a favor y en contra en cada estrategía. El sombreado artificial con 
plásticos negros a ras del suelo, es efectivo para controlar la regeneración de los pastos 
exóticos Anthoxanthum odoratum y Holcus lanatus (Castiblanco-Álvarez 2012). El tiempo 
de permanencia del plástico influye en el desempeño de las especies. Arcytophyllum 
nitidum, Pentacalia ledifolia y Paepalanthus alpinus, tuvieron un desempeño superior a 
mayor tiempo de permanencia del plástico. Sin embargo, el efecto fue negativo para 
Puya trianae. La  temperatura  determina  las  formaciones  vegetales  y  la  distribución  
de  especies  a  lo  largo  de  gradientes altitudinales (Rada et al. 2008). Debido a que 
esta especie crece en áreas más frías y altas que las otras tres, el incremento en la 
temperatura del suelo provocado por el plástico, puede ser el responsable de su 
desempeño inferior.  
 
La regeneración natural también fue importante dentro de las parcelas (Anexo G). Un 
buen porcentaje de estas plantas llego a las parcelas en los trasplantes, especialmente 
las gramíneas propias del pajonal (e.g. Calamagrostis effusa). Sin embargo, la mayor 
parte de la regeneración corresponde a especies ruderales de ciclo corto, comunes en 
zonas agrícolas en descanso. La teoría ecológica predice que una especie invasora será 
menos capaz de establecerse si hay una especie con rasgos similares en la comunidad 
residente o si los nichos disponibles están llenos (Funk et al. 2008). Al llenar el sustrato 
en forma abundante, las coberturas de regeneración, logran competir por algún tiempo 
con los pastos exóticos y desaceleran la re-invasión. 
 
Adicionalmente, las especies de ciclo corto (e.g. Spergula arvensis, Rumex acetocella, 
Lachemilla nivalis, Geranium spp. y Galium hypocarpium) aportaron gran cantidad de 
biomasa, y fueron un fuente importante de materia orgánica. Esta es una ventaja de los 
tratamientos con coberturas vivas sobre los tratamientos con coberturas artificiales, las 
cuales no permiten la regeneración natural e impiden la llegada de semillas. En la 
experiencia de Castiblanco-Álvarez (2012), la permanencia del plástico por un tiempo 
muy prolongado (más de 18 meses) mantiene las condiciones del suelo en una situación 
similar a la de los tratamientos control. Además, reduce los niveles de nitrógeno, la 
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humedad, el porcentaje de materia orgánica del suelo y la capacidad de intercambio 
catiónico (Anexo H).  
 
La re-invasión de los pastos es una amenaza sería para el futuro de esta experiencia, ya 
que los individuos reubicados pueden ser afectados por las interacciones competitivas  
que se dan con hierbas y pastos a nivel del suelo y el subsuelo (García-Orth y Martínez-
Ramos 2011). Sin embargo, es posible que la aparición de los pastos no afecte la 
supervivencia de los trasplantes, pero si su desempeño (García-Orth y Martínez-Ramos 
2011, Meli y Dirzo 2013).  
 
3.5 Conclusiones 
A densidades medias (60 cm de distancia), las coberturas de leguminosas no tienen 
efectos en el desarrollo de las especies reubicadas, sin embargo, logran controlar el 
pasto y al mismo tiempo estimulan la regeneración natural. El hábito rasante fue más 
efectivo que el arbustivo para el control de las gramíneas debido a que logro una 
cobertura más homogénea. 
 
El hábito y la densidad de las leguminosas tienen efectos diferenciales sobre el 
desempeño de las especies, por lo que al momento de considerar una estrategia de 
restauración que involucre doseles, se debe considerar que los atributos vitales de las 
especies seleccionadas sean compatibles con la estrategia. Los trasplantes son una 
estrategia efectiva para restaurar zonas de páramo alterado, sin embargo variables como 
el tamaño del trasplante, la posición sucesional de la especie a reubicar y las condiciones 








4. Conclusiones y recomendaciones 
4.1 Conclusiones 
1. Las cuatro especies seleccionadas muestran rasgos de especies pioneras de 
diferentes franjas páramo. Paepalanthus alpinus y Pentacalia ledifolia son especies 
propias de la franja inferior (Subpáramo), mientras que Puya trianae  está restringida 
a las zonas altas (páramo propiamente dicho). Arcytophyllum nitidum se distribuye a 
lo largo de todo el gradiente, pero presentan mayor abundancia en la franja inferior.  
2. Las especies del género Lupinus se distribuyen en todas las regiones montañosas 
del país y son potencialmente útiles para la formación de coberturas vegetales de  
rápido crecimiento en proyectos de restauración.  
3. El uso de especies de Lupinus es apropiado para controlar gramíneas exóticas en 
zonas de páramo alterado. A densidades medias, las dos coberturas de leguminosas 
consideradas logran controlar la regeneración de gramíneas por espacio de 15 
meses, sin afectar significativamente los individuos reubicados. Sin embargo, el 
hábito rasante fue más efectivo que el arbustivo para el control de las gramíneas 
debido a que logro una cobertura más homogénea. Por tanto, en esta estrategia 
combinada de leguminosas con reubicación de especies nativas, el tratamiento más 
efectivo fue el de la leguminosa de hábito herbáceo (L. monserrantesis) a densidad 
media 
4. En cuanto al desarrollo de las especies reubicadas, hay respuestas diferenciales 
frente a la especie de Lupinus, la densidad de la matriz, y el efecto del trasplante. Sin 
embargo en ningún caso hubo evidencia de interacciones fuertes de competencia 
entre la matriz de Lupinus spp. y los trasplantes, ni de mortalidad alta debida al 









1- Cuando se considere necesario realizar labores de restauración ecológica con la 
técnica de trasplante y reubicación de especies, es necesario considerar los 
atributos de las especies involucradas. La forma de vida, el tamaño inicial de la 
planta (Rojas-Zamora et al. 2014) y el hábitat de origen del material vegetal, son 
determinantes para el éxito de la estrategia. 
2- Para garantizar buenos resultados con el uso de doseles de Lupinus spp., se 
recomienda investigar la oferta local de especies de Lupinus y de especies para 
trasplante. De esta manera se pueden seleccionar especies que tenga buen 
desempeño bajo las condiciones locales.  
3- Se recomienda probar una estrategia combinada que incluya un periodo inicial de 
6 meses con coberturas artificiales (Castiblanco-Álvarez et al. 2012), y su 
posterior reemplazo con coberturas de leguminosas rastreras. De esta forma se 
logra un periodo de exclusión de competitiva de pastos, lo que le permite a las 
especies reubicadas superar rápidamente el periodo de adaptación. En la 
segunda etapa, con las coberturas de leguminosas, se recupera el suelo, y se 
controla la re-invasión de pastos por al menos 15 meses más, lo que le permite a 





















A. Anexo: Abundancias e índices de 
valor de importancia y para todas las 
especies registradas en cada zona 
Zona Especie 
Abundancia      (No. 
de individuos) IVI 
Baja 
Acaena elongata 1 0,052 
Aragoa abietina 1 0,010 
Arcytophyllum nitidum 125 0,744 
Ageratina sp.1 1 0,024 
Baccharis rupicola aff. 5 0,095 
Bejaria aestuans 2 0,119 
Berberis aff. goudotii 1 0,023 
Blechnum luxense 11 0,121 
Bucquetia glutinosa  7 0,068 
Cestrum buxifolium 1 0,016 
Chusquea sp.  1 0,051 
Chusquea tessellata 2 0,074 
Eryngium humboldtii 1 0,034 
Espeletia argentea 53 0,429 
Espeletia grandiflora 13 0,162 
Gaultheria anastomosans 23 0,375 
Gaultheria erecta 1 0,046 
Gaultheria myrtilloides 40 0,455 
Hesperomeles obtusifolia 10 0,278 
Hypericum goyanesii 22 0,843 
Hypericum juniperinum 13 0,067 
Hypericum lycopodiodes 28 0,145 
160 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
Hypericum mexicanum 11 0,093 
Lupinus aff. guacensis 19 0,173 
Macleania rupestris 3 0,218 
Orthrosanthus chimboracensis  18 0,114 
Paepalanthus alpinus 327 1,348 
Pentacalia abietina 1 0,019 
Pentacalia ledifolia 145 1,603 
Pentacalia vaccinoides 1 0,023 
Puya nitida 8 0,099 
Weinmannia aff. fagaroides 1 0,108 
Intermedia 
Ageratina vacciniifolia conf 7 0,139 
Aragoa abietina 3 0,097 
Arcytophyllum nitidum 2 0,034 
Bartsia ramosa 1 0,020 
Berberis aff. goudotii 2 0,080 
Bucquetia glutinosa  1 0,026 
Cavendishia bracteata  4 0,125 
Cestrum buxifolium 6 0,071 
Chusquea tessellata 1 0,055 
Diplostephium alveolatum aff. 3 0,097 
Diplostephium phylicoides 3 0,068 
Espeletia grandiflora 16 0,370 
Gaultheria anastomosans 1 0,016 
Gaultheria erecta aff. 6 0,109 
Gaylussacia buxifolia 1 0,020 
Gaultheria myrtilloides 10 0,213 
Gynoxys fuliginosa aff. 3 0,041 
Hesperomeles obtusifolia 5 0,129 
Hypericum goyanesii 3 0,048 
Hypericum strictum 2 0,021 
Hypericum juniperinum 36 0,628 
Lupinus aff. guacensis 39 0,713 
Miconia ligustrina 7 0,231 
Monnina aestuans 3 0,039 
Niphoguetum ternata 1 0,016 
Pentacalia vaccinoides 5 0,135 
Puya santosii 5 0,114 
Puya trianae  4 0,048 





Weinmannia tomentosa 1 0,021 
Ageratina vacciniifolia conf 1 0,017 
Aragoa abietina 74 0,564 
Arcytophyllum nitidum 94 0,494 
Baccharis rupicola aff. 1 0,009 
Berberis goudotii 2 0,091 
Cavendishia bracteata  3 0,037 
Chusquea tessellata 2 0,127 
Diplostephium phylicoides 63 0,306 
Diplostephyum sp. 3 0,011 
Eryngium humboldtii 4 0,025 
Espeletia grandiflora 90 0,972 
Gaultheria anastomosans 6 0,202 
Gaultheria erecta 4 0,032 
Gaultheria myrtilloides 7 0,072 
Gaultheria sclerophylla aff. 2 0,059 
Hypericum strictum 6 0,031 
Hypericum laricifolium 2 0,014 
Miconia ligustrina 1 0,037 
Pentacalia corymbosa conf. 1 0,016 
Pentacalia vaccinoides 2 0,031 
Puya santosii 11 0,227 
Puya trianae  207 1,661 
Rubus acanthophyllos 1 0,018 
Weinmannia tomentosa 1 0,043 
 
162 Título de la tesis o trabajo de investigación 
 
 
B. Anexo: Registros de Lupinus spp. 
y su ubicación 
Especie Central 
Macizo 
Colombiano Occidental Oriental SNS 
Total 
general 
Lupinus aberrans     1     1 
Lupinus albosericeus 1 1       2 
Lupinus aliamandus       1   1 
Lupinus alirevolutus 5 1   2   8 
Lupinus alopecuroides 8     26   34 
Lupinus amandus       21   21 
Lupinus archeranus   1       1 
Lupinus argurocalyx       1   1 
Lupinus ariste-josephii       1   1 
Lupinus arvensis   1       1 
Lupinus atropurpureus   1       1 
Lupinus austrohumifusus 4 7 2 6   19 
Lupinus bogotensis       43   43 
Lupinus boyacensis       1   1 
Lupinus bryoides 1         1 
Lupinus caldasensis 2         2 
Lupinus camiloanus       1   1 
Lupinus carchiensis   1       1 
Lupinus carrikeri       1 5 6 
Lupinus caucensis 2         2 
Lupinus cavicaulis 1         1 
Lupinus chipaquensis       2   2 
Lupinus chrysocalyx        1   1 
Lupinus colombiensis 5     3   8 
Lupinus crucis-viridis       2   2 
Lupinus cuatrecasasii 3         3 
Lupinus dotatus       1   1 
Lupinus eramosus 1         1 
Lupinus expetendus 6 1   1   8 
Lupinus falsorevolutus 4 4       8 
Lupinus famelicus       1   1 




Lupinus gachetensis       2   2 
Lupinus monserratensis       12   12 
Lupinus hortorum       1   1 
Lupinus interruptus       7   7 
Lupinus killipianus   1   3   4 
Lupinus lagunae-negrae 1         1 
Lupinus lanatocarpus       1   1 
Lupinus laudandrus       1   1 
Lupinus lespedezoides 1 1       2 
Lupinus magdalenensis         1 1 
Lupinus martensis         1 1 
Lupinus melaphyllus       1   1 
Lupinus metensis       3   3 
Lupinus microphyllus 7         7 
Lupinus mirabilis       6   6 
Lupinus monserratensis       3   3 
Lupinus mutabilis 2     8   10 
Lupinus nepubescens 1         1 
Lupinus obscurus 1         1 
Lupinus ornatus       1   1 
Lupinus oscar-haughtii       1   1 
Lupinus paniculatus       1   1 
Lupinus peruvianus       1   1 
Lupinus popayanensis 1         1 
Lupinus protrusus       2   2 
Lupinus pubescens 1     2   3 
Lupinus pulloviridus       1   1 
Lupinus puracensis 7         7 
Lupinus purdieanus       1   1 
Lupinus radiatus       1   1 
Lupinus ramosissimus 1         1 
Lupinus revolutus 1 2       3 
Lupinus ruizensis 2         2 
Lupinus santanderensis       1   1 
Lupinus sarmentosus   5       5 
Lupinus smithianus   1       1 
Lupinus spragueanus       3   3 
Lupinus subcuneatus       1   1 
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Lupinus subhamatus 1         1 
Lupinus tauris 1 1       2 
Lupinus tolimensis 3     4   7 
Lupinus triananus       1   1 
Lupinus ulbrichianus     2     2 
Lupinus varicaulis 2         2 
Lupinus ventosus       1   1 
Lupinus verjonensis       1   1 
Lupinus viduus       1   1 








C. Anexo: Especies de Lupinus spp. 






Máxima Arbusto Sufrútice 
Lupinus aberrans 2000 2000 1   
Lupinus alirevolutus 2950 3425   6 
Lupinus alopecuroides 2975 4375   31 
Lupinus amandus 2800 3700   19 
Lupinus archeranus 3400 3400   1 
Lupinus argurocalyx 3226 3226   1 
Lupinus arvensis 3000 3000 1   
Lupinus atropurpureus 3000 3000   1 
Lupinus austrohumifusus 2800 3575   15 
Lupinus bogotensis 1700 3675 21 15 
Lupinus boyacensis 3450 3450 1   
Lupinus bryoides 4250 4250   1 
Lupinus caldasensis 2100 2300 2   
Lupinus carchiensis 4200 4200   1 
Lupinus carrikeri 2140 4500   6 
Lupinus caucensis 2500 2900 2   
Lupinus chipaquensis 2900 2900 1   
Lupinus chrysocalyx  4055 4055   1 
Lupinus colombiensis 3570 4100   8 
Lupinus crucis-viridis 3150 3500   2 
Lupinus cuatrecasasii 2750 3750 2 1 
Lupinus dotatus 3000 3000 1   
Lupinus expetendus 3100 4175 7   
Lupinus falsorevolutus 3330 3794   8 
Lupinus famelicus 4000 4000   1 
Lupinus gachetensis 3500 3500   1 
Lupinus monserratensis 2720 4000   11 
Lupinus hortorum 2600 2600   1 
Lupinus interruptus 2800 4110 2 3 
Lupinus killipianus 2800 3000   3 
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Lupinus lanatocarpus 2800 2800 1   
Lupinus metensis 2000 2000   1 
Lupinus microphyllus 3731 4520   7 
Lupinus mirabilis 2500 3400 5   
Lupinus monserratensis 2900 3500   3 
Lupinus mutabilis 1700 3000 10   
Lupinus ornatus 3200 3200   1 
Lupinus paniculatus 2000 2000   1 
Lupinus popayanensis 3250 3250 1   
Lupinus protrusus 2600 2600 2   
Lupinus pubescens 2500 3537.5 3   
Lupinus puracensis 3050 3925   7 
Lupinus radiatus 1850 1850   1 
Lupinus ramosissimus 3100 3100   1 
Lupinus revolutus 3250 3445   3 
Lupinus ruizensis 4050 4150   2 
Lupinus santanderensis 3175 3175 1   
Lupinus sarmentosus 3200 4100   5 
Lupinus smithianus 4000 4000   1 
Lupinus spragueanus 2700 3200   3 
Lupinus subcuneatus 3200 3200   1 
Lupinus tauris 4100 4100   1 
Lupinus tolimensis 3100 3800 6   
Lupinus triananus 2950 2950 1   
Lupinus ulbrichianus 2550 2800 2   
Lupinus varicaulis 3750 3850   2 
Lupinus ventosus 2700 2700   1 





D. Tasas de germinación y 
porcentaje de sobrevivencia de 
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E. Cobertura de Lupinus spp. de las 
parcelas experimentales en las tres 















F. Cobertura de regeneración de las 
parcelas experimentales en a las tres 
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G. Comparación entre la tasa de 
crecimiento (a) y la mortalidad (b) de 
individuos trasplantados a 
condiciones de campo y parcela con 












H.  Comparación entre las variables 
fisicoquímicas del suelo en 
tratamientos control y coberturas 
plásticas de 3, 12 y 18 meses de 
permanencia (Datos suministrados 
por Castiblanco-Alvárez 2014). 
 
Zona pH AI (meq / 100g) CICE (meq / 100g) 
Control 4.4 7.66 8.68 
Plástico 3 meses 4.4 9.89 12.5 
Plástico 12 meses 4.5 8.5 9.94 
Plástico 18 meses 4.5 7.09 8.03 
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